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INTRODUCTION 


Cette étude s'efforce de dégager les principales caractéristiques du peu- 
plement thécamoebien des sols. Elle est basée sur des récoltes effectuées de 
1954 à 1961 en grande partie dans le sud de la France et complétées par des 
prélévements provenant de divers points du globe. 

Je me suis attaché à envisager le groupe sous des aspects aussi variés 
que possible. 

Mais une étude poussée n'allait pas sans de solides bases systématiques. 
Lorsqu'en 1954, R. THoMas et moi-méme entreprimes l'étude systématique des 
Thécamoebiens du sol, force nous fut de constater que presque tout restait à 
faire en ce domaine. Le dépouillement systématique de trés nombreux échan- 
tillons de sols aboutit à la publication de notre Faune de 1960. 

En ce qui concerne l'éthologie et la biologie, nos connaissances se résu- 
ment à fort peu, méme chez les espéces des milieux aquatiques pourtant plus 
facilement accessibles que celles des sols. Ici, en effet, d'énormes difficultés 
inhérentes à la nature à la fois interstitielle, aquatique et pelliculaire du milieu, 
viennent s'opposer à une bonne observation : les espéces n'ont été longtemps 
connues que par leurs tests vides. Nous verrons que les particularités de leur 
comportement ne le cédent en rien à celles de leur morphologie. 

La pratique des relevés faunistiques et la considération de caractères que 
lon peut qualifier d'épharmoniques m'ont progressivement amené à étudier 
les rapports des Thécamoebiens et de leur milieu, sous les deux aspects éco- 
logique et biocénotique. 

En écologie, on s'attache surtout à étudier le déterminisme de la présence 
des espéces en fonction d'un certain nombre de facteurs. Pour ce faire, on a 
tendance à isoler ces facteurs car, comme en physiologie « cet isolement nous 
permet de voir et de mieux saisir les conditions intimes des phénomenes » 
(Cl. BERNARD). 

Mais l'étude d'un facteur ne saurait se concevoir qu'en liaison avec le 
milieu duquel on l'a isolé. Quand on veut lui donner sa véritable signification, 
il faut le « rapporter à l'ensemble et ne tirer des conclusions définitives que 
relativement à ses effets dans cet ensemble » (Cl. BERNARD). 

C'est alors qu'apparait limmense complexité du milieu édaphique. Il 
serait vain de vouloir ramener ce dernier à un petit nombre de facteurs isolés. 
Il y a en effet tout lieu de supposer que, dans ce milieu, les phénoménes sont 
liés par une légalité récurrente et qu'il existe une sorte d'homéostasie de l'en- 


124 INTRODUCTION 


semble, dont l'aspect le plus tangible nous est révélé par le pouvoir-tampon 
des sols... L'utilisation de méthodes globales s'impose alors. 

L'observation ín situ d'un facteur le laissera en liaison avec les autres 
composantes du milieu et lui évitera dans une certaine mesure la déformation 
apportée par l'expérimentation. Mais on risque alors de ne saisir que l'aspect 
statique du phénomène... Pour en reconstituer la dynamique, on sera amené à 
envisager des sols pris à différents degrés d'évolution, donc, à procéder par 
recoupement et par analogie. 

Si l'écologie étudie le peuplement en fonction du milieu, on peut aussi 
envisager le phénoméne à rebours et former, avec la population, une struc- 
ture dont on s'attachera à rechercher les composantes. La population sera 
alors décrite en fonction de Facteurs abstraits qui, s'ils ne peuvent toujours 
étre identifiés à des caractéristiques édaphiques concrétes, n'en constituent 
pas moins de bonnes hypotheses de travail. 

Cette méthode, sur laquelle j'aurai à plusieurs reprises l'occasion de 
revenir, reléve manifestement de l'écologie puisqu'elle établit une liaison entre 
espéces et Facteurs. On ne pourra cependant s'empécher de la rapprocher 
des démarches de la biocénotique, puisqu'au départ on ne dispose que de 
pures données de population. Nous verrons plus loin quelques applications de 
cette méthode, que j'utiliserai concurremment à des méthodes strictement 
écologiques et strictement biocénotiques. 

Une telle façon d'opérer fait naturellement appel à l'usage des mathéma- 
tiques statistiques. L'aridité et la lenteur laborieuse des calculs cachent en 
réalité des aspects extrémement séduisants. Envisageons-en quelques-uns. 

L'investigation mathématique est la seule qui permette d'exploiter au 
maximum l'information apportée par l'observation. Celle-ci nous livre en 
général (et surtout dans les sciences de la Vie!) des faits dont le désordre 
peut nous dérouter. Seules, les méthodes statistiques permettent de voir clair 
dans ce chaos, par exemple, d'établir entre deux phénomènes, des liaisons 
insoupgonnées. Seules encore, elles permettent de tirer profit d'un nombre 
réduit d'observations. Elle nous amènent à planifier observation et expérience, 
et, par là, en accroissent l'efficacité. Leur souplesse leur permet de s'adapter 
à des cas trés variés. Celles qui ont été utilisées ici peuvent, pour la plupart, 
s'appliquer à d'autres groupes. Point n'est besoin d'envisager de tres nom- 
breux cas : beaucoup ne font appel qu'au simple critère présence-absence. 

L'usage du langage courant, dans l'expression des faits d'observation et 
d'expérimentation, conduit, en général, à des formules dont la transmissibilité 
ne laisse pas d'étre faible, car trop influencée par l'équation personnelle. 

Il est un fait dont aucun écologiste ne niera la réalité : on sent un phéno- 
mène écologique, mais on éprouve de graves difficultés lorsqu'il s'agit de le 
faire percevoir à autrui à travers sa propre expérience. Le langage mathémati- 
que me semble étre le seul qui permette une meilleure « transmissibilité ». De 
toute façon, permettrait-il seulement de quantifier l'observation que cela 
constituerait déjà un apport considérable. 

On pourra objecter que l'utilisation des mathématiques dépersonnalise 
l'écologie ; mais il n'est que d'examiner d'un peu plus prés les méthodes pour 
s'apercevoir du mal-fondé de cette assertion : aussi bien dans leur choix que 
dans leur interprétation, elles font appel à l'intuition, au sens écologique. Celui- 
ci, en tant qu'intégration de très nombreux faits élémentaires, se révèle tou- 
jours irremplacable. 
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Mais les méthodes statistiques nous incitent aussi à une grande prudence : 
si elles nous permettent de prévoir, c'est au prix d'une incertitude dont 
d'ailleurs nous pouvons évaluer l'ordre de grandeur. Elles nous conduisent à 
abandonner la certitude confortable à laquelle nous conviaient des examens 
superficiels, et qui est d'ailleurs en contradiction avec la nature essentiellement 
mouvante du vivant. BUFFON reconnaissait déjà que « ce qu'on appelle vérité 
physique n'est qu'une probabilité ». En écologie, plus encore que dans d'autres 
sciences, nous guette « l'échec fréquent des précisions trop précises » (Paul 
VALÉRY). 
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CHAPITRE PREMIER 


DEFINITIONS ET METHODES 


]. — HISTORIQUE 


Dès 1838, C. G. EHRENBERG attira pour la première fois l'attention sur 
l'existence d'un peuplement thécamoebien dans des milieux qui n'étaient pas 
franchement aquatiques. A cette date en effet, l'auteur décrivit un certain 
nombre d'espéces muscicoles ; il fut suivi par F. DUJARDIN (1852), R. GREEFF 
(1866-1888), L. Maccr (1888). On doit à R. GREEFF (1866) et à M. A. SCHNEIDER 
(1878) les premiéres mentions de Thécamoebiens terricoles. Ce dernier auteur 
décrit, dans une bréve note, des Arcelles et un Rhizopode qui pourrait, peut- 
étre, appartenir au genre Plagiopyxis. Mais à partir de cette époque, les tra- 
vaux des chercheurs s'orientérent dans une autre direction; en effet, les 
importants ouvrages de J. Lerpy (1879) et de E. PENARD (1890 et 1902) firent 
connaitre le peuplement des milieux aquatiques et jetérent les bases de la 
systématique des Thécamoebiens en ignorant totalement le milieu édaphique. 

Une trentaine d'années aprés, quelques auteurs signalérent de nouveau la 
présence de Rhizopodes dans des milieux plus ou moins en rapport avec le sol. 


M. WoLrr (1908), dans une étude générale des Protozoaires du sol, cite 
Amphizonella violacea et Arcella vulgaris. E. PENARD (1909) dans une note sur 
les Thécamoebiens muscicoles, donne une liste d'espéces dont plusieurs ont 
été par la suite, retrouvées en milieu édaphique (BONNET, L. et THOMAS, R. 1955). 


A. CoPPA (1921) récolte, dans un sol de rizière, plusieurs espéces indubita- 
blement aquatiques : Arcella costata, A. vulgaris, Centropyxis aculeata, C. arcel- 
loides, Difflugia acuminata, D. corona, D. fallax, D. glans. 

La méme année parait une importante mise au point de R. H. FRANCÉ, 
donnant une vue d'ensemble des organismes du sol, mais dans laquelle les 
Thécamoebiens occupent une place extrémement réduite. 

Dans son ouvrage sur les Protozoaires des sols, H. SaNDON (1927) consacre 
plusieurs pages aux Rhizopodes et cite 54 espèces ; or, cette liste ressemble 
beaucoup à celle des espèces du Sphagnum ; on peut penser que les publica- 
tions citées par cet auteur concernaient le plus souvent d'anciennes tourbières, 
placés abusivement parmi les sols. 


G. DEFLANDRE (1929), à propos du genre Centropyxis, décrit un certain 
nombre d'espéces muscicoles dont plusieurs s'avéreront, par la suite ( BONNET, 
L. et THoMas, R. 1955), faire partie également du peuplement édaphique, en 
particulier C. aerophila et ses variétés. 


H. ScHAUDURI (1929) donne, pour certains sols de l'Inde, une liste de Pro- 
tozoaires qui se rapproche beaucoup des relevés effectués en milieu franche- 
ment aquatique. 

Il en est de méme pour l'important ouvrage de R. GRANDORI (1924) dans 
lequel sont étudiés les Protozoaires des sols italiens. 
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Vers la méme époque L. Varca (1933) signale dans des humus forestiers 
une vingtaine d'especes de Thécamoebiens dont les trois-quarts paraissent éda- 
phoxénes. En 1936 le méme auteur cite 15 espéces de Thécamoebiens obtenus 
par culture d'échantillons de sols nord-africains. A l'exception de Cryptodifflu- 
gia sacculus, Euglypha compressa, E. laevis, E. tuberculata, Phryganella nidu- 
lus, Trinema complanatum et T. enchelys, les espèces citées paraissent étran- 
géres au milieu édaphique. La pratique de la culture a pu, comme nous le ver- 
rons prochainement, favoriser la déhiscence de kystes apportés par le vent, et 
qui, dans les conditions naturelles, ne se seraient sans doute jamais manifestés. 


P. VoLz (1929, 1934, 1951), étudiant le peuplement des humus forestiers, 
mentionne 14 espéces de Thécamoebiens. 

Dans son important mémoire sur les Rhizopodes muscicoles des Carpathes, 
E. Banros (1940) donne de longues listes de Thécamoebiens dont plusieurs ont 
été, par la suite, retrouvés dans les sols. 


E. SrELLA (1948) signale parmi des Protozoaires de.sol forestier un petit 
nombre de Thécamoebiens. 


M. S. GHILAROV (1955), dans une étude sur les Testacés des sols de tour- 
biére, insiste sur l'intérét des tests pour la caractérisation des sols tourbeux 
mais émet une opinion contraire en ce qui concerne les sols forestiers. 

La méme année parait une note de R. THoMas, puis de L. BONNET et R. 
THoMas soulignant, pour la première fois, l'importance et l'individualité du 
peuplement thécamoebien édaphique. 

La premiére faune consacrée aux Thécamoebiens du sol a été publiée en 
1960 (BoNNET, L. et THOMAS, R.). 

Il ne m'est pas possible, dans le cadre de ce bref historique, de citer les 
nombreux travaux postérieurs à 1955. Plusieurs seront analysés dans les lignes 
qui suivent et on en trouvera la liste en bibliographie. 


La consultation des relevés faunistiques donnés par les auteurs avant les 
années 50 permet de constater un certain nombre de particularités : 


— Il existe une grande analogie entre de nombreuses listes et celles des 
biotopes sphagnicoles ou franchement aquatiques. Ce fait semble indiquer que, 
bien souvent, la prospection a porté sur des sols en rapport plus ou moins 
direct avec des tourbiéres ou des piéces d'eau. 


— La systématique est souvent imprécise. Ainsi, Difflugia constricta, plu- 
sieurs fois citée, représente en fait plusieurs dizaines d'espéces appartenant à 
deux genres au moins, sinon à deux familles. 


— Le genre Plagiopyxis dont j'ai montré, dans des travaux antérieurs, la 
présence constante en milieu édaphique n'est nulle part mentionné. 


II. — LES CARACTERES DU MILIEU ETUDIE 


1. — LIMITES DU MILIEU EDAPHIQUE 


Littéralement, le qualificatif d'édaphique s'applique au dornaine souterrain 
en général, par opposition au domaine épigé. Je n'utiliserai cependant ce terme 
que dans une acception restreinte, qui exclut les domaines cavernicole, phréati- 
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que terrestre selon R. JEANNEL et microcavernicole. Seuls seront envisagés dans 
ce travail les sols proprement dits, dans le sens que leur attribuent les pédolo- 
gues, plus précisément, les sols non modifiés par l'intervention de l'homme. 
La pratique culturale entraine en effet de tels bouleversements faunistiques 
qu'il devient à peu prés impossible de tirer des lois générales du peuplement 
thécamoebien des sols cultivés. 

Ainsi limité, le milieu édaphique est loin d'étre bien défini : pratiquement, 
il comprend tous les sols émergés, toute la « formation naturelle de surface à 
structure meuble et d'épaisseur variable, résultant de la transformation de la 
roche-mére sous-jacente sous l'influence de divers processus physiques, chimi- 
ques et biologiques » (DEMOLON, A. 1952, introduction). De plus, les sols admet- 
tent certaines annexes en relation plus ou moins directe avec lui; ces rapports 
varient dans de vastes proportions et toutes les transitions peuvent s'observer. 

La principale de ces annexes est constituée par l'humus (à l'exclusion de 
la litiere proprement dite), dans les cas oü peut s'observer une certaine zona- 
lité. La transition entre l'humus et le sol proprement dit, sous-jacent, s'effectue 
de facon trés progressive, et de multiples interactions se produisent entre ces 
deux milieux, facilitées par la circulation de nombreux Vers et Arthropodes. 

Certains auteurs (CoIFFAIT, H. 1958) séparent milieu édaphique et milieu 
humique ; mais en raison des innombrables relations qui existent entre ces 
deux niveaux, il me semble plus intéressant d'intégrer les humus au milieu 
édaphique, en les considérant comme une annexe des sols. Par contre, en dépit 
de nombreuses analogies écoclimatiques et faunistiques, on ne peut voir dans 
les Hépatiques, les Lichens épigés, les troncs morts tombés à terre que des 
milieux assez éloignés du domaine édaphique ; ils n'en subissent pratiquement 
pas les influences chimiques. De méme, les annexes indirectes (au sens de 
CassAGNAU, P. 1961) ne seront envisagées ici qu'à titre de comparaison : les 
Mousses et les Lichens saxicoles ne figureront qu'indirectement dans ce travail. 
Cependant, les humus isolés en plaques sur les rochers, classés par cet auteur 
parmi les annexes indirectes, me paraissent, lorsqu'ils sont retenus par une 
végétation en place, représenter des sols au début de leur genése. Les processus 
clastiques des racines ont commencé leur action et l'activité bactérienne est 
déjà évidente; l'action chimique de la roche-mére s'y manifeste avec une 
certaine ampleur, ainsi que le montrent les analyses. 


Le milieu édaphique tel qu'il est envisagé dans ce travail groupe donc : 


— Les horizons supérieurs des sols proprement dits, au sens des pédolo- 
gues, bien définis par un ensemble de caractéristiques physico-chimiques. 

— Les humus recouvrant ces sols, à l'exclusion de la litière formée de 
débris végétaux non décomposés. 

— Les taches humiques discontinues et plus ou moins riches en débris 
minéraux, se formant sur certains rochers, notamment en montagne. 


En ce qui concerne l'aire géographique prospectée, j'ai effectué moi-méme 
le plus grand nombre de récoltes (environ 1 200 stations) dans la France méri- 
dionale, mais à titre de comparaison, j'ai étudié environ 500 autres prélève- 
ments provenant : 


— D'autres régions de France (Charente-Maritime, Gironde, Somme). 
— De la Péninsule Scandinave (leg. P. CASSAGNAU). 
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— Du Spitzberg (leg. J. et F. Dupuy). 


— D'Algérie (leg. H. BouTIERE, P. CASSAGNAU, L. GAUTHIER-LIEVRE, R. GAU- 
THIER, J. N. MORFAUX). 


— D'Angola (leg. À. DE BARROS-MaCHADO). 

— Du Cameroun (/eg. M. L. DURRIEU). [ 
— De la République du Congo (leg. R. PAULIAN et P. DE BOISSEZON). 
— Du Gabon (leg. H. COIFFAIT). 

— De la République Argentine (leg. Cl. DELAMARE DEBOUTTEVILLE). 
— De Colombie (leg. J. et F. Dupuy). 

— Du Pérou (leg. J. et F. DuPUY). 


Tous ces correspondants m'ont aimablement fait parvenir des échantil- 
lons de sol. Je suis heureux de pouvoir les remercier ici. 


~ 


e 


2. — LES CONDITIONS DE VIE EN MILIEU EDAPHIQUE 


Suivant le groupe zoologique qu'ils étudient, les chercheurs accordent, au 
départ, une importance plus ou moins grande aux différents facteurs. Ainsi, la 
plupart des pédozoologistes ont insisté surtout sur les facteurs physiques ou 
climatiques. Les facteurs chimiques sont quelque peu laissés de cóté. 

Dans une étude sur les Thécamoebiens, il faut avant tout considérer que 
l'on se trouve en présence d'organismes aquatiques, et que la cellule, en dépit 
de processus de régulation, est directement soumise aux conditions chimiques 
du milieu. Tout phénoméne de phagocytose introduit dans le cytoplasme des 
gouttelettes de solution du sol. On n'a donc pas le droit de laisser de cóté 
l'aspect chimique des biotopes. 

On serait par contre tenté de négliger quelque peu les composantes phy- 
siques: l'enkystement permet en effet aux Thécamoebiens d'éluder toute 
condition défavorable en ce domaine ; en quelque sorte, pour vivre dans un 
milieu donné, les Rhizopodes doivent obligatoirement en subir les effets chi- 
miques ; mais l'activité n'a lieu que si les conditions permettant la présence 
de l'eau se trouvent réunies. En dehors de ces limites, les facteurs physiques 
peuvent prendre des valeurs extrémes ; l'animal enkysté les ignore. 

Ces particularités placent le protistologue dans une position très différente 
de celle qu'adoptent les pédozoologistes. Mais il serait dangereux d'adopter, 
des le départ, un point de vue trop exclusif. Si l'eau et ses substances dissoutes 
paraissent, de par le mode de vie du groupe, revétir une importance primor- 
diale, on ne devra pas pour autant négliger les facteurs physiques, car beau- 
coup conditionnent soit la présence de l'eau soit la disponibilité de cette eau. 

J'étudierai donc, dans la mesure du possible, l'ensemble des conditions 
qui régnent dans les différents types de sols; je n'en dresserai pour le 
moment qu'un tableau général. 


En milieu édaphique, les Thécamoebiens trouvent des conditions de vie 
trés différentes de celles qui caractérisent les biotopes aquatiques. Ce sont 
notamment : 
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L'espace disponible : 


Le volume disponible en milieu édaphique est bien inférieur à celui dont 
disposent les Thécamoebiens aquatiques. Éminemment variable suivant les 
types de sols, il est représenté essentiellement par les lacunes dont le diamétre 
est supérieur à 100 p, et aussi, dans une moindre mesure, par celles dont la 
taille est comprise entre 20 et 100 y. Il s'agit donc d'un milieu interstitiel (aux 
espaces d'ailleurs plus exigus que dans le milieu interstitiel classique). 


La quantité d'eau disponible : 


— Le sol est avant tout un milieu hvdrique temporaire. En général, les 
lacunes occupées par les Thécamoebiens ne contiennent du liquide que pendant 
les périodes de précipitations. 

— Le sol est aussi un milieu hydrique pelliculaire : l'eau se présente sous 
la forme de films entourant les particules. Ce caractére n'est pas sans rappeler 
les conditions hydriques des milieux muscinaux, surtout ceux des Mousses saxi- 
coles et corticoles. 


L'atmosphére du sol : 


On admet, de facon classique, que le point de saturation en vapeur d'eau est 
atteint à partir d'une faible profondeur, de l'ordre de 10 cm (DEMOLON, A. 1952). 
H. Corrrarr (1958) a pratiquement toujours constaté la saturation dans des 
niveaux de profondeur correspondante. 

En ce qui concerne les autres gaz « si l'on se borne à envisager l'oxygène 
et l'azote, la composition de l'atmosphére des sols est trés voisine de l'air 
atmosphérique extérieur ». « La différence essentielle réside dans une teneur 
en CO2 constamment plus élevée que dans l'air libre » (DEMOLON, A. 1952). Le 
taux de CO2 est plus élevé lorsque la végétation est abondante (respiration 
des racines) et lorsque le pourcentage de matiére organique est important. 


La température : 


Elle varie énormément suivant le type pédologique considéré. En dehors 
du rythme nycthéméral et du rythme saisonnier, la température moyenne 
change selon l'exposition (soulane, ombrée), la profondeur (dés 15 à 25 cm, les 
écarts journaliers s'effacent), la couverture végétale (faibles en forét, les 
écarts atteignent des valeurs élevées en pelouse xérophile), la couleur du sol. 
Les sols squelettiques en soulane atteignent des maxima trés élevés, de l'ordre 
de 60°. 

Les conditions thermiques sont donc bien plus fluctuantes qu'en milieu 
aquatique. Mais les Thécamoebiens restent enkystés pendant les périodes 
extrémes et le facteur température ne devra, en fait, étre envisagé que dans la 
mesure oü il conditionne la présence d'eau sous sa phase liquide. 


L'eau intervient aussi par les éléments chimiques qu'elle tient en solution. 


La solution du sol : 


Trés variable suivant le type pédologique, elle comprend : des gaz, des 
matiéres organiques, des sels variés, de la silice, des bases, de l'acide phospho- 
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rique, mais en concentration en général très faible. L'ensemble diffère surtout 
du milieu aquatique libre par un déficit en oxygéne, du moins lorsque les mesu- 
res sont faites loin des précipitations. Outre les solutions proprement dites 
existent des complexes de nature colloidale, comiprenant des composés humi- 
ques. ! 

Considéré sous ces aspects, le sol apparait, pour des organismes aquati- 
ques, comme un milieu extréme, mais moins, toutefois, que les biotopes mus- 
cinaux saxicoles et corticoles. 


IIT. — TECHNIQUES DE RECOLTE ET DE PREPARATION 


~ 


1. — PRELEVEMENT 


Im." 


En sol zonal, la prospection porte presque toujours sur la base de A, et le 
sommet de A, Les prélèvements étagés peuvent être effectués sur la méme 
verticale, au moyen d'un cylindre à bord tranchant utilisé comme carottier. En 
sol azonal, la récolte se fait en découpant au couteau le volume désiré. 

En général, un volume de 150 cm? suffit pour l'analyse faunistique et la 
détermination des composantes physico-chimiques. 

Les prélévements sont conservés dans des sachets de papier perméable, et 
non de matiére plastique. Il faut en effet que l'échantillon se desséche trés 
rapidement ; on doit aussi le conserver dans un lieu parfaitement sec sinon, 
la microflore ne tarderait pas à reprendre son activité, faussant ainsi les résul- 
tats de l'analyse chimique. 


2. — CONFECTION DES PREPARATIONS 


Les relevés faunistiques doivent mentionner les espéces qui vivent réelle- 
ment dans le biotope. Or, la mise en culture d'échantillons de sol révèle l'exis- 
tence de kystes manifestement étrangers au milieu édaphique, et qui n'ont pu 
se développer que gráce à la permanence hydrique tout à fait artificielle du 
liquide de culture. Un examen direct s'avére nécessaire. En ce qui concerne les 
Thécamoebiens, il est facilité par la présence des tests. 

La séparation des tests s'effectue suivant une méthode qui consiste à pro- 
voquer, à l'intérieur des théques, la formation d'une bulle gazeuse qui favorise 
la flottaison (BONNET, L. et THOMAS, R. 1958). 

L'échantillon est délayé dans de l'eau enrichie par barbotage en gaz carbo- 
nique. Le mélange est ensuite exprimé sur un tamis fin (maille de 0,5 mm) et le 
liquide recueilli est abandonné quelque temps afin que se sédimentent les 
particules minérales. Seule, la pratique permet de Juger du temps pendant 
lequel on doit laisser reposer le liquide. 

Les thèques, allégées par la bulle de gaz qu'elles renferment, restent en 
surface. On les recueille en immergeant à moitié dans le liquide des lames 
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dégraissées. Elles se rassemblent dans l'angle de raccordement de la surface 
hquide à la lame. Il suffit de les transférer sur une deuxieme lame avec une 
goutte d'eau. 

Lorsque la récolte est parfaitement sèche, on la monte définitivement au 
baume ou mieux, à la résine de coumarone après passage dans le xylène ou le 
toluène. Les tests s'observent avec beaucoup plus de facilité dans ce dernier 
milieu, en raison de son indice de réfraction particulierement élevé. 

Les relevés faunistiques dont il va étre maintenant question sont établis à 
partir de ces préparations. 


IV. — COLLECTE ET TRAITEMENT DES DONNEES 


^. 


TN. 


La résolution objective des problémes posés par l'écologie et la biocénoti- 
que nécessite la mise en œuvre de méthodes mathématiques statistiques. 

J'exposerai dans les lignes qui suivent un certain nombre de méthodes 
générales assez souples pour pouvoir s'adapter à des cas variés. Elles reposent 
sur des notions classiques d'analyse statistique ; on pourra en trouver la théo- 
rie développée dans les ouvrages spécialisés (DELTHEIL, R. et HURON, R. 1959, 
KENDALL, G. et STUART, A. 1963, L'HÉRITIER, Ph. 1949, Rao, C. R. 1952, RISSER, 
R. et TRAYNARD, C. E. 1958). Je ne donnerai ici que le minimum nécessaire à 
leur compréhension, réservant à une autre publication un exposé plus complet. 

A lexception de la méthode bien connue du x?, il ne semble pas que les 
autres aient fait l'objet d'applications antérieures en ce domaine. Dans le 
courant de ce travail, j'aurai l'occasion de proposer quelques autres techni- 
ques, la plupart originales — bien que basées sur des notions EA TUS 
classiques —, concernant des problèmes plus particuliers. 


]. — COLLECTE DES DONNEES DE CALCUL 


A. — Le relevé 


La notion de base de toute l'écologie et de la biocénotique est le relevé, 
c'est-à-dire la liste des espéces présentes dans un prélevement donné. Chaque 
nom spécifique s'accompagne du nombre d'individus correspondant, et du 
pourcentage que cette fréquence représente par rapport au nombre total 
d'individus. 

Il est nécessaire de planifier l'obtention des relevés, pour que ces derniers 
soient pratiqués dans des conditions analogues. Les récoltes doivent étre effec- 
tuées dans un milieu homogene. Cette condition se trouve satisfaite en pratique 
par suite du volume limité des prélèvements. Lorsqu'on procède à la numéra- 
tion des espéces, la courbe de leur nombre en fonction du volume de 
prélévement tend rapidement vers une valeur asymptotique atteinte pour 
un volume de l'ordre de 20 cm. Si l'on dépasse cette valeur, en traitant par 
exemple 50 cm? de sol, l'inflexion de la courbe qui indiquerait l'apport d'un 
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nouveau milieu ne se produit pas. Elle ne surviendrait que pour un volume qui 
en pratique n'est jamais atteint. 

Au niveau de la préparation, tout échantillonnage de « région » sur la lame 
doit être exclu. L'observation montre en effet que les espèces de grande taille 
sont plus nombreuses au centre. On doit donc balayer l'ensemble de la prépa- 
ration. 

Enfin, au niveau de l'espéce, figureront dans le relevé tous les individus de 
toutes les espéces. Ainsi se trouvera écarté tout échantillonnage. On n'a aucune 
raison de recenser certaines espèces et non d'autres. 


B. — La caractérisation des relevés 


La comparaison de deux ou plusieurs relevés ne peut se faire que lorsqu'on 
a caractérisé ces derniers par un certain nombre de paramètres. Je distinguerai 
dans ce travail des paramétres internes, c'est-à-dire propres à la population du 
relevé et des paramètres externes, relatifs au milieu édaphique qui héberge 
cette population. 

J'aurai l'occasion, dans le chapitre de l'écologie, de revenir longuement 
sur les caractéristiques externes. Il s'agit, en gros, du milieu physique, chimi- 
que et biologique dans lequel le relevé a été effectué. 

Les paramétres internes d'un relevé concernent uniquement sa population 
thécamoebienne globale. 

L'examen d'un certain nombre de préparations provenant de récoltes dif- 
férentes montre qu'à cóté d'assez nombreuses espéces communes, que l'on 
peut qualifier d'ubiquistes, existent certaines espéces caractéristiques pré- 
sentes dans certains milieux seulement. Il conduit aussi à la constatation sui- 
vante : certains prélèvements contiennent un grand nombre d'espèces repré- 
sentées chacune par un nombre peu élevé d'individus ; d'autres au contraire 
ne renferment que peu d'espéces, mais une ou quelques-unes de ces espéces 
figurent sous un nombre considérable d'individus. 

Il est intéressant de dégager des paramètres internes, qui rendent compte 
de l'allure du peuplement thécamoebien. 


Considérons les deux relevés faunistiques suivants : 


— N° 2 054. Massif du Néouvielle, centre du Cirque supérieur d'Estarragne ; 
pelouse à Fétuque ; humus brun sous Sempervivum sp. et Potentilla aurea L. — 
pH 6, 4. 


ESPECES NOMBRE POURCENTAGE 
D'INDIVIDUS 
Fort A A A aan 24 10,47 
DÉMOS IDD. capo dde. o OR y xao a 6 2,61 
Co INES. A. (ID aaa A 162 70,72 


Cyrlopysxis Purystoma. var. poretlla .................... un 5 2,18 
Finlopnieie "PERIODS. W ones rris kai eR RE eR ce E 7 3,05 
PY ERICO vae pusula TEE TOM INTENSA A. 3 1,30 
ERRADA: EUX brosses. Ge: AAA NAAA 2 0,87 
Da ES sa rot a 3 1,30 
EK TONI Nu) OMR A 5 2,18 
FOURS. CORRE aec A ee QU ue Er 3 1,30 
T. lineare .. 9 3,92 

T= 229 100,00 
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N° 2152. Sommet de la côte de Sainte-Sabine, pres de Saint Antonin (T.- 
et-G.). Rendzine forestière sur calcaire dur ; sol grumeleux avec fragments de 
calcaire sous Juniperus communis L. — pH 6,8. 


ESPECES : NOMBRE POURCENTAGE 
D'INDIVIDUS 

E A O MS E cm EAS S 8 5,59 
a DE TO RE E à et EE im een nage OA 4 2,79 
EE TE . mic emque s eu abes uu nina Pon tet EIS V ERI 2 1,39 
C... orbienlaris 5 caos o... A A O A 2 1,39 
¡EA 10 A A ARE AREA EIA A AA 2 1,39 
EL A O AO añ PW = Co a san a Fux O EIOS 10 7,00 
IHNEN iiie ust cute nus mu «RM SHE n. sas A E oh 2 1,39 
Grat A AM 8 6,29 
Is A 3 2,09 
QM cundem til T ET En 9 6,29 
AUI A PU Speo MC e M. NM dd, 1 0,69 
PEES e a en des se toc UU po TUNE CUP ine e eR A 2 1,39 
PACTO de oos es duis oS me pem Hum ME 1 0,69 
AAN A ei 10 7,00 
AI a ML. AE Ule. cR 8 5,59 
PONTS EPST un P Lad desee rix Y en NR PN EET l 0,69 
E E A A E A AA 2 1,39 
Pe AMA RA A aii eame URN Qe n 3 2,09 
DORIA ferri£goli. EI ir cou E TAE à 2 civ l 0.69 
A E IA OT 3 2,09 
CSEOAAWATINZE WU SUCO Tina coc a ir 2 1,39 
LI EA a AMES EIQUE rsamesnstmitn i nx 23 16.08 
MUS MDC IE LIU E aue: die Juwbttidt e: zu oie DAR à SECTE 1 0,69 
IS CRIME A TI EN 6 4,19 
EReHOHDI DER TIA IES e RS de EET T 1 0,69 
ANN o de A A A A 1 0,69 
A MN A à soit adno IRR 3 2,09 
AA O TA CETT TI TA o IA 14 9,79 
RA se SES Le comm um en enn s ntes 2 1,39 
IA ME a eee oii Lee A "CoU 7 4,89 

L= 143 * 100,00 


Pour identifier chaque relevé, nous pouvons considérer : 


— la liste des espèces présentes (aspect qualitatif) ; 
— le nombre N d'espéces présentes (aspect quantitatif) ; 


— le nombre d'individus de chaque espéce, absolu ou exprimé en pour- 
centage du nombre total d'individus ; 


— le nombre total d'individus de toutes les espéces T. 


Mais il s'agit là de données brutes, immédiates, analytiques, étapes inter- 
médiaires dans l'élaboration de caractéristiques plus synthétiques, qui sont 
par exemple: 


a — La diversité du peuplement 


Dans le cas idéal oú l'on connaitrait avec exactitude le nombre réel d'indi- 
vidus présents dans le prélévement considéré, on pourrait établir le rapport de 
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ce nombre au nombre réel d'espèces. Mais, en raison de l'imperfection des 
méthodes d'extraction des tests, il n'est pas encore possible de dresser des 
recensements absolument exacts. De plus, une difficulté majeure survient à 
propos du volume que doit avoir le prélévement pour présenter un peuple- 
ment conforme à la réalité. 

Dès 1902, P. JaccaARD faisait remarquer qu'en phytosociologie, la richesse 
florale est fonction de l'étendue prospectée. L. G. RoMELL, en 1920, précisa que 
le nombre d'espéces croissait comme le logarithme de l'étendue étudiée. Mais 
il arrive un moment oü, voulant évaluer la composition réelle d'un milieu, on 
risque, en augmentant l'amplitude du prélévement, d'outrepasser les limites 
du milieu. 

Un raisonnement analogue peut étre tenu à propos non plus de l'étendue 
prospectée, mais du nombre d'individus recensés. 

R. A. FISHER (1943) fait remarquer que lorsqu'on ne recense qu'un petit 
nombre d'individus, seules, les espèces les plus fréquemment représentées 
dans la population ont une certaine possibilité d'apparaitre. Les espéces les 
plus rares ne s'ajoutent qu'au fur et à mesure que croit le nombre des indi- 
vidus recensés. Plus le recensement est grand, plus on s'approche du nombre 
réel d'espéces présentes. Or, la relation entre le nombre d'individus recensés 
et le nombre d'espéces du recensement est fonction de la richesse du milieu en 
espéces, de la diversité spécifique. Cette relation est caractérisée par une cons- 
tante a, l'indice de diversité de FrsHER-WiLLIAMS (FISHER, R. A., CORBET, A. S. 
& WiLLIAMS, C. B. 1943). l 


Avec les symboles précédents, nous avons : 


T 
N = a Log (1 + —), 
o 
Log désignant le logarithme népérien. 


Des abaques, dressés par itération au moyen de cette formule, permettent 
d'évaluer sans calcul la diversité spécifique d'un relevé. Il suffit de former le 
point d'abscisse T et d'ordonnée N et de chercher sur l'abaque la courbe de a 
à laquelle appartient ce point. On devra souvent interpoler entre deux courbes 
voisines (fig. 1). 


b — La forme du peuplement 


Le relevé 2 152 renferme 30 espèces ou variétés différentes. Dans la dis- 
tribution des pourcentages, aucune espéce ne se montre véritablement domi- 
nante. La plupart des espéces sont représentées par des individus dont le 
nombre différe assez peu d'une espéce à l'autre. Nous retrouvons là une des 
caractéristiques des milieux faunistiquement riches. 

Le relevé 2 054 montre au contraire la trés nette dominance de Centropyxis 
sylvatica var. minor et à un moindre degré, celle de Phryganella acropodia. 
Les autres espéces ne figurent qu'avec des pourcentages trés bas. On recon- 
naît là le critère d'un milieu pauvre, ou encore d'un milieu extrême. 

Pour comparer ces deux populations, je proposerai d'étudier la forme de 
la distribution des pourcentages. Les histogrammes de la fréquence des 
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pourcentages donnent déjà une bonne idée de l'allure générale de la distribu- 
tion. On pourra prendre comme classes les valeurs de pourcentages de 5 en 5 


(fig. 2). 
Mais, si on veut préciser les comparaisons, il est nécessaire de calculer les 


paramètres de la distribution. 


5 2 054 
5 15 25 35 45 55 6575 
20 
15 
40 2152 
5 
0 


5 145 25 


Fic. 2. — Histogrammes des classes de pourcentage. 


Nous retiendrons : 


1) La moyenne des pourcentages : 
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2) Le Mode Mo, ou plus exactement ici, la classe modale : 


Mo» a, = 5 MO» 152 = 5 


3) La dispersion des pourcentages : elle constitue, en fait, le critére le plus 
intéressant car elle renseigne sur l'homogénéité du nombre des individus de 
chaque espèce, ou sur la dominance d'une ou plusieurs espèces. Je l'exprimerai 
par l'écart-type 


g = A uS m 
M 389-1 
02954 7 22 € 2152 # 2,8 


c se montre toujours faible dans les milieux riches hébergeant de nom- 
breuses espèces. Il est au contraire très élevé dans les milieux extrêmes, où 
un petit nombre d'espèces (voire une espèce) se trouvent représentées par 
de nombreux individus, alors que d'autres espéces, moins « aptes », n'occupent 
qu'un faible pourcentage de la population. 


4) L'obliquité des pourcentages. 


Il suffit de comparer à vue les deux histogrammes de la fig. 2 pour cons- 
tater que les deux distributions n'offrent pas la méme dissymétrie. 

On peut exprimer cette dissvmétrie par la différence x-Mo. Pour rendre 
les mesures comparables, il est préférable d'utiliser des unités d'écart-type. 
Ainsi, le coefficient de dissymétrie : | 


x-Mo 


O 
© 
i 


c 
sera pour 2 054 de 18,59 % et pour 2 152 de 59,64 96. 


En pratique, et dans notre probléme, le calcul de Ob s'est révélé sans 
grand intérét ; la considération de c peut suffire. Mais il est possible que dans 
d'autres groupes zoologiques les conditions soient différentes. 


5) Les moments de la distribution. 


Les indices c et Ob présentent l'avantage d'un calcul facile ; cependant, 
il est des cas oü une étude plus rigoureuse des distributions s'impose (par 
exemple, pour caractériser faunistiquement les subdivisions d'un méme milieu, 
la stratification...). On doit alors calculer les moments d'ordre 2, 3 et 4 de la 
distribution et former les coefficients f, et 0; de PEARSON, qui permettront de 
situer la courbe dans l'ensemble des courbes de PEARSON. Le principe du calcul 
est le suivant : 


Dans un milieu donné renfermant N espèces, il existe par exemple 9 espe- 
ces représentées chacune par un nombre d'individus compris entre 1 et 10, 
5 espèces par un nombre d'individus compris entre 10 et 20, etc... Divisant en 
classes le nombre d'individus, nous dirons que les 9 premiéres espéces appar- 
tiennent à la classe 1, les 5 autres à la classe 2, etc... 
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Désignons par x; le centre des classes, n; le nombre d'espéces de chaque 
classe, et a l'amplitude commune des classes ; 


X est la moyenne, c'est-à-dire 
Z ni xi 
N 


Le moment d'ordre q de la distribution des nombres d'espéces par rapport 
à X est: 


zl 
I 


] 


ug = 21 — X nj (xi-X)8 


Le calcul des moments de 3° et 4* ordre p, et p, entraîne la manipulation 
de nombres dépassant souvent la capacité des grandes machines à calculer 
électriques. On a avantage à faire intervenir, à la place de x, une variable 
auxiliaire x'. Ve "e 


Les coefficients B, et f, de PEARSON s'expriment par : 


H3 H3 

B, = et B: = 
p? p? 
2 2 


B, caractérise le degré d'asymétrie de la distribution 
(B, — 0 pour une distribution symétrique) 


8; indique le degré d'aplatissement ou kurtosis de la courbe, d'oú le groupe- 
ment des données. 

La connaissance du sens de l'asymétrie nécessite le calcul du coefficient y, 
de PEARSON. L'expérience a montré que ce calcul est ici superflu. 

Le type de la distribution est donné par les abaques de PEARSON que l'on 
trouve dans les traités d'analyse statistique (par exemple, Morice, E. et CHAR- 
TIER, F. 1954). 


c — Les critéres systématiques 


La population thécamoebienne d'un milieu peut aussi étre caractérisée 
par la proportion d'espéces appartenant à un phylum, à un type morphologi- 
que, par le volume moyen des tests, etc... J'ai distingué par exemple : 

— Le pourcentage de Filosa 96 F. 

— Le pourcentage de Plagiopyxis 96 P. 

— Le pourcentage de plagiostomes, de cryptostomes... 

— Le volume moyen des Lobosa Vj. 


Remarque. La notion de milieu extréme 


Dans un milieu extréme, selon la définition classique, il existe un petit 
nombre d'espéces représentées par de nombreux individus, alors que d'autres 
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espèces, plus nombreuses, se trouvent figurées par un nombre infime d'indi- 
vidus. 
En raison de la signification des coefficients c (qui, ici, rappelons-le, suffit 
à caractériser la dissymétrie) et a (diversité spécifique), je proposerai d'expri- 
c 
le caractére extréme ou non d'un milieu donné. Nous 


mer par le rapport 
a 

verrons plus loin (chapitre 111) que ce rapport peut être considéré comme 

une expression mathématique des deux premiers principes de A. THIENEMANN 

(1920, 1954). 


C. — La comparaison des relevés 


Les relevés peuvent être comparés entre eux sur les critères de leurs 
caractéristiques externes (édaphiques) ou internes (de population). Dans le 
premier cas, les techniques classiques de la statistique (tests de comparaison 
des proportions, de comparaison des moyennes, coefficients de corrélation) 
conviennent parfaitement. Il en est de même dans le second cas en ce qui 
concerne les caractéristiques de nature quantitative (paramètres c, a, % F, etc.). 
Mais la comparaison peut aussi porter sur la liste des espèces respectives de 
chaque relevé. 

Pour évaluer la ressemblance spécifique entre deux relevés 1 et 2, de nom- 
breuses formules ont été proposées. 

Les unes ne font intervenir que le nombre A d'espéces de 1 et le nombre B 
d'espéces de 2. Ainsi, le critére différentiel de E. P. Opum (1950) s'exprime par : 


100(A—B) 


A+B 


p= 


Ce critère ne permet de comparer que l'effectif en espèces de chaque 
relevé. Or, dès 1902, P. JaccaRp évaluait la parenté entre deux relevés en se 
basant sur le nombre C d'espèces communes. Il proposait un coefficient de 
communauté égal à : 

100 C 


A + B—C 


T. SØRENSEN (1948) établit un coefficient de communauté sous la forme 
suivante : 
AC 
P = ————— x 100 
À -- B 


L'avantage de ces deux derniers coefficients est de permettre une meilleure 
utilisation de l'information en faisant intervenir le nombre C d'espéces com- 
munes. D'un mode de calcul facile, ils ne doivent pas faire oublier certaines 
imperfections. 

Considérons, par exemple, le coefficient de communauté de P. JACCARD. 
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a. — Pour mieux utiliser l'information, il faudrait faire intervenir, en plus 
des nombres A, B et C, le nombre total N d'espèces possibles. 


On pourrait alors comparer les deux relevés sur les critères suivants : 


— Nombre total d'especes possibles N. 

— Nombre C d'espéces communes aux deux relevés. 

— Nombre A d'espéces du relevé 1 et nombre B d'especes du relevé 2. 
— Nombre d'espéces absentes de 1 et nombre d'espéces absentes de 2. 
— Nombre d'espéces simultanément absentes de 1 et de 2. 


Il est évident que le premier, le quatrième et le cinquième critères ne 
sont à envisager que lorsque la systématique du groupe est parfaitement 
connue dans la région étudiée. La notion de région n'ayant pas la méme valeur 
lorsqu'il s'agit d'espèces cosmopolites ou d'espèces à endémisme marqué, 
une distinction s'impose. Dans le cas des Thécamoebiens, groupe éminemment 
cosmopolite, N pourra être la totalité des espèces édaphiques connues. Pour les 
autres groupes, le spécialiste devra déterminer les limites de N ; pour les 
animaux à endémisme net, l'aire écologique sera limitée à une région donnée, 
et N pourra représenter le nombre total des espèces présentes dans la région. 


b. — Le coefficient de JACCARD est susceptible de prendre la méme valeur 
dans des cas manifestement trés différents. Considérons deux exemples. 


A (50) 
C (10) 
B (10) 
Fic. 3. — Coefficient de communauté entre 2 relevés 
Exemple 1. — Soient deux relevés effectués dans le méme sol. Le relevé 1 


renferme 50 espéces, le 2 en comprend 10. Il se trouve que les 10 espéces de 2 
sont toutes contenues dans 1, et que 2 se présente donc comme un sous- 
ensemble de 1 (fig. 3). Nous avons : 


A s» Bi ME = 10 


Le coefficient de communauté est égal à : 


10 
e — 20 
50 + 10 — IO 
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Exemple 2. — Nous envisagerons deux prélèvements pratiqués dans deux 
milieux trés différents, par exemple le premier proviendra d'un humus d'Eri- 
cacées trés acide et le deuxieme, d'un sol squelettique calcimorphe (fig. 4). 


Soit À = 40, B = 20, C = 10. 

Supposons (le cas se présente fréquemment dans le groupe étudié ici) que 
parmi les espéces de 2, celles désignées par les nombres 41 à 50 présentent 
des exigences écologiques incompatibles avec les caractéristiques du sol 1. 
La seule interprétation que l'on puisse avancer ici est que les espéces 28 à 40 
sont eurytopes, tandis que les autres sont respectivement plus ou moins 
acidophiles et plus ou moins basophiles. 


A (40) 


C (10) 


B (20) 


Fic. 4. — Coefficient de communauté entre 2 relevés 


Or le coefficient de communauté est, ici aussi, égal à : 


10 
100 x ——— ——————— = 20 96 
40 + 20 — 10 


La similitude des deux résultats conduirait à considérer comme voisins 
deux cas certainement très différents l'un de l'autre. 


Pour pallier cette imprécision, je proposerai deux types de méthodes. 


l" type. — On fait intervenir toutes les espèces possibles. Soit (fig. 5) par 
exemple N = 26; les lettres a à z désignent les espéces. Le relevé 1 comprend 
les espéces a à o, le relevé 2 les espéces j à t. En d'autres termes, A — 15, 
B = 11, C — 6. Les espéces absentes des deux relevés à la fois sont u à z, au 
nombre de 6. En face de chaque lettre désignant une espéce, portons le nom- 
bre d'individus recensés. 

Pour comparer espéce par espéce les deux relevés désignons par x la 
variable « nombre d'individus de chaque espéce de 1» et par y la variable 
« nombre d'individus de chaque espéce de 2 ». Soit N le nombre de couples 
étudiés (ici N — 26). 
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a 10 0 
b 5 0 
C 3 0 
d 15 0 
e 2 0 
f 10 0 
g 3 0 
h 4 0 
i 7 0 
j 8 2 
k 11 10 
l 17 14 
m 1 3 
n 5 6 

O 7 10 F 
p 0 13 
q 0 12 
r 0 7 
S 0 1 
t 0 E- 
ti 0 0 
v 0 0 
w 0 0 
x 0 0 
y 0 0 
Z 0 0 
1 2 

Fic. 5. — Corrélation entre deux relevés 


La corrélation entre les deux séries s'exprime par le coefficient r de 
BRAVAIS-PEARSON : 


Ex Xy 
xy — 


= 0,022 


PES 
(Zx} E 2 
N N 


2° type. — Il est des cas où l'on ne peut connaître le nombre d'individus de 
chaque espèce ; on ne dispose que du nombre d'espèces présentes et du nom- 
bre d'espèces absentes (critère présence - absence). Les deux variables x et y 
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ne peuvent donc prendre chacune que deux valeurs et on ne connait d'elles 
que leur place dans une double dichotomie. 

Reprenons l'exemple précédent dans lequel A — 15, B— 11, C — 6. Le 
nombre d'espéces possibles est N — 26. Construisons une table de contingence 
2 x 2 (fig. 6). Désignons par a, b, c, d, les valeurs contenues dans les 4 cases de 
la table et dichotomisons les deux variables en leur donnant par exemple la 
valeur 1 (présence) ou 0 (absence). 

Dans la formule du coefficient de corrélation de BRavais-PEARSON, nous 
remplacons les lettres par de nouvelles expressions qui tiennent compte de la 
double dichotomie. Ainsi nous pouvons écrire : 


Ex = ] (a +c) Ey — ]l (a 4 b) 

Ex? = 1? (a+ c} Ly? = l? (a +b) 

Exy = a N=a+b+c+d 
3 RELEVÉ 1 


Espèces Espèces 


présentes absentes Totaux 


Espèces présentes 6a 5b 11 


RELEVÉ 2 | Espèces absentes 6d 15 


TOTAUX 11 26 


Fic. 6. — Corrélation entre deux relevés. Table de contingence 


La formule de BRavars-PEARSON s'écrit alors : 


(a + c) (a + b) 


Numérateur : a — 
a+b+c+d 
ad — bc 
ou, en simplifiant : 
a+b+c+d 
Dénominateur : Première parenthèse : 
(a + cy 
\ a+c— 
at+b+c+d 


/ ab + ad + bc + cd 
\ a+b+c+d 
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| (a+c)(b+d) 
V a+b+c+d 
Deuxième parenthèse : 
En appliquant la même simplification elle devient : 
Pa do dm 
a+b+c+d 


Le dénominateur s'écrit 
/ (a + b) (a+ e) (b + d) (c + d) 


(a+ b :- c 4- dy 


ad — bc i ^ 
T= = « 
V (a + b) (a+ c) (b + d) (c + d) 


Nous retrouvons ici la racine carrée du coefficient de contingence quadra- 
tique moyenne (où carré moyen de contingence) d? de K. PEARSON. Ce coeffi- 
cient varie, comme r, entre — 1 et 1, et s'annule pour ad — bc = 0. 

En appliquant cette formule à l'exemple qui nous a servi de point de 
départ, on obtient : | 


D = — 0,054 
Pour plus de rigueur, il conviendrait de faire, comme pour le x2, la cor- 


N 
du numérateur. 


rection de continuité de YATES, par soustraction de 


Dans les deux exemples étudiés en début de paragraphe, le coefficient 
corrigé pour la continuité est égal, respectivement, à : 


D¿ = 0,3496 et o. = 0,1848 


ce qui indique une différence entre deux cas que le coefficient d'association ne 
permettait pas de séparer. 


2. — TRANSCRIPTION DES DONNEES DE CALCUL SUR CARTES 


A. — La carte perforée 


Il devient impossible lorsque la population étudiée atteint, comme c'est 
le cas ici, plusieurs centaines de milliers d'individus recensés et déterminés, 
distribués en 6 000 préparations, de dégager ses caractéristiques générales sans 
le recours aux cartes perforées. J'ai utilisé pour ce travail deux sortes de 
cartes perforées à sélection visuelle réalisées à partir de bristols de 21 x 27 cm. 
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Fic. 7. — Carte perforée d'espèce 


a 3 La Carte d'espèce (fig. 7) 


L'ordre numérique des prélèvements commande toute la topographie de 
la carte. Chaque case pouvant recevoir une perforation correspond à un 
numéro de prélèvement, et on peut la repérer facilement par ses coordonnées. 
Les lignes figurent par exemple les centaines et les colonnes, les unités à 
l'intérieur de chaque centaine. Dans tous les cas, la perforation correspond à 
la notion de présence de l'espèce mais on ne tient pas compte du nombre des 
individus. Seul entre en jeu le critère présence — absence. Ainsi, sur la carte 
de Centropyxis aerophila, une perforation dans la case 500 indique la présence 
de cette espèce dans le sol numéro 500. 


b — La carte de facteur 


La perforation ou son absence ne permettent d'étudier sur une même 
carte que deux valeurs du facteur s'excluant mutuellement. On utilisera donc 
la carte perforée pour les facteurs aisément dichotomisables, par exemple 
alcalin (perforation) — acide (pas de perforation) ou pour des caractères de 
nature qualitative. Ainsi, chaque type pédologique fait l'objet d'une carte et 
toute perforation indique que le prélèvement correspondant appartient à ce 
type. 

La carte perforée convient à la représentation des facteurs à valeurs 
multiples si l'on prend soin de distribuer ces facteurs en classes. Pour le pH 
par exemple, j'ai utilisé une carte par classe de valeur ; chaque classe corres- 
pond à un intervalle de pH = 0,5. 

En plus de la carte perforée classique, je proposerai un procédé inédit, 
celui des cartes de facteurs codés. 


B. — La carte de facteur codé (fig. 8) 


Elle permet la représentation des différentes classes d'un facteur quan- 
titatif ou des diverses sortes de facteurs qualitatifs. Dans chaque case, dont 
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les coordonnées sont les mêmes que pour les cartes perforées, une couleur 
codée indique l'appartenance du prélèvement correspondant à telle ou telle 
classe du facteur que représente la carte. Ces cartes sont destinées à être 
superposées aux cartes perforées : la couleur apparaît à travers la perforation. 


— 


zs E 


Fic. 8. — Carte de facteur codé 


C. — Utilisation des cartes 


La perforation et la coloration des cartes sont des opérations laborieuses, 
mais les avantages retirés l'emportent de trés loin. Le dépouillement des infor- 
mations s'effectue à une vitesse plusieurs centaines de fois plus grande que ne 
le permettrait la lecture de tableaux. Le gain réside surtout dans la possibilité 
d'envisager les espèces et les facteurs dans toutes les combinaisons possibles. 

Ainsi, j'ai été amené dans le cadre de ce travail à rechercher les cas de 
présence simultanée de 74 espéces de Thécamoebiens édaphiques prises deux 
par deux. On doit obtenir successivement : 


— le nombre de cas de présence simultanée de l'espèce 1 et de l'espèce 2, 
puis de 1 et 3, ...., puis de 1 et 74; 


— le nombre de cas de présence simultanée de 2 et 3, de 2 et 4 ...., de 2 
et 74, etc... jusqu'à épuisement des 74 espèces. Le nombre de combinaisons à 
envisager est égal à 2 701. 


Comme ce travail porte sur 1100 listes d'espéces, ce seront en tout 
2971100 lectures de listes qui devront étre effectuées pour compter simple- 
ment les cas de présence simultanée des espéces prises deux par deux. À 
raison de 500 listes dépouillées par jour, quinze ans seraient nécessaires pour 
mener à bien cette besogne. 

Avec les cartes perforées, il suffit de superposer deux par deux les cartes 
des espéces et de compter les perforations en coincidence. La durée des opé- 
rations se trouve ramenée à deux mois environ et le risque d'erreur est 
diminué dans d'énormes proportions. Le cóté psychologique de la question 
n'est pas à négliger: on peut hésiter à entreprendre un travail dont l'abou- 
tissement n'apparaitra qu'aprés plusieurs années et qui, malgré son impor- 
tance, n'est qu'un des nombreux problémes à résoudre. L'usage de cartes per- 


forées à lecture mécanique abrégerait encore les manipulations, mais il ne 
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m'a pas été possible de disposer de cartes de ce type avant une capacité suffi- 
sante. 


3. — TRAITEMENT DES DONNEES 


A. — Le problème des affinités 


Au cours de ce travail, j'entends par affinité entre deux caractères X et Y 
la probabilité qu'ont ces deux caractères de coexister dans un méme prélè- 


vement. 
Sur un total de N prélèvements, on trouve A fois le caractère X, B fois le 


caractere Y. X et Y coexistent dans un nombre C de prélévements. 


a — Méthode de l'écart-réduit : 


1 — Principe : l'important est de savoir si C est voisin ou au contraire s'écarte 
de facon significative de la valeur qu'il aurait si les distributions de X et de Y 
étaient indépendantes. 

Supposons le cas de l'indépendance : 

La probabilité de rencontrer X dans un prélévement quelconque est : 


Celle de rencontrer Y dans un prélèvement quelconque est : 


B 
P 


+ 
La probabilité de présence simultanée de X et de Y dans un prélève- 


ment est : 
AB 


Sur les N prélèvements étudiés, le nombre de cas probables de présence 
simultanée de X et de Y sera: 


AB AB 
N? N 


Comparons maintenant le nombre calculé P au nombre constaté C. 

Si C — P, on peut conclure à une indépendance entre X et Y ; le nombre 
de coincidences est celui que donne une distribution au hasard. 

Si C <P, les caractéres X et Y sont en coincidence moins souvent que 
s'ils se distribuaient au hasard. On peut parler d'incompatibilité. 


t" 
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Si C > P, le nombre constaté de coincidences est supérieur à celui que 


l'on avait prévu. Il y a affinité entre X et Y. 
Dans le cas P z C, il faut savoir si la différence est significative, c'est-à-dire 


diffère significativement de zéro. On procédera comme 


encore si C — 
N 
suit : 

Par définition, X et Y sont deux variables dichotomisées : elles ne peuvent 
prendre que deux valeurs + (présence) et — (absence). Construisons une 
table de contingence 2 x 2 à partir des valeurs A, B, C et N (fig. 9). Désignons 
par a, b, c, d, les nombres contenus dans les cases, et par a, B, y, 6 les nombres 


). 


théoriques correspondants (remarquons que a = P = 


Fic. 9. — Affinité entre deux caractères X et Y. Table de contingence 


Pour des fréquences marginales données, on peut écrire : 
| a—a | = [ bl = | c—y i = [ d—ê | 
On peut utiliser l'une quelconque de ces différences pour caractériser 
l'écart entre le nombre observé et le nombre théorique. Ainsi : 
a— a = C—a=C€C—P. 


B B 
et q= 1— 


Posons p = 


La variance s? de la différence C—P s'exprime par : 


AB B 
(dos 
N 


A A 
*=A pq (1— ——) = ) (1— ——-) 
N N 


En simplifiant, il vient : 
A (N-A) B (N-B) 


N? 


g* = 
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Le numérateur n'est autre que le produit des totaux marginaux de la 
table de contingence. 


L'écart-type sera : 
J A (N-A) B (N-B) 
= a Ee im 
\ N: 


| C-P| 
Posons f = ——————— 
S 


La probabilité de constater dans le cas de l'indépendance une différence 
au moins aussi grande en valeur absolue que celle fournie par l'observation 
est, à condition que À, B, et N soient assez grands : 


t? 


Pour tester l'affinité de X et de Y, il suffira de consulter une table des 
écarts-réduits ou, ce qui est plus rapide, l'abaque de la fig. 11. 


2 — Pratique du calcul : A, B, et C s'obtiennent par superposition de cartes 
perforées. L'opération la plus longue est le calcul de s. Afin d'éviter ce calcul, 
jai construit un abaque donnant directement s en fonction des nombres de 
présences respectifs de X et de Y (c'est-à-dire en fonction de À et B) et du 
total N de prélévements (fig. 10). 


Exemple pratique : soit à tester l'affinité entre un caractére X présent 
A = 73 fois dans N = 1 100 récoltes, et un caractère Y présent B = 58 fois. X 
et Y coexistent dans C = 27 prélevements. i 


O Supposons une distribution au hasard ; X et Y coexisteraient alors : 
AB 73 x 58 


p= = ————— = 3,85 fois 
N 1 100 


9 Sur l'abaque de la fig. 10 cherchons sur la courbe B = 58 (interpoler 
entre 2 courbes voisines), le point d'abscisse A = 73. L'ordonnée s de ce point 
est égale à 1,9 (par calcul, on obtient 1,96 ; la précision de l'abaque est suffisante 
dans la pratique). 


O Calculons l'écart-réduit t: 


C —P 27 — 3,85 
t = ————— = —————— = 1248 
S 1,9 


9 Consultons un abaque dont la fig. 11 donne un exemple. La probabilité 
de rencontrer une telle différence est excessivement faible, de l'ordre de 
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A (N-A) B(N-B) 
N? 


2 3 4 5678910 45 20 30 40 50 60 80 100 150 200 300 400500 


Fic. 10. — Abaque donnant l'écart-type s en fonction de À et de B. Explications dans le texte 


10-8, Si la distribution se faisait au hasard, il n'y aurait qu'une chance sur 
10% de rencontrer 27 coincidences de X et de Y. On peut parler d'une affinité 
considérable entre ces deux caractères. Lorsque, dans d'autres cas, t < O, il v 
a incompatibilité. On évalue celle-ci par la valeur absolue de ft. 


b — Méthode du y? 
1 — Principe : Je ne donne le principe que dans le but de montrer l'équivalence 


avec la méthode précédente. A partir de la table de contingence de la fig. 9, 
on peut écrire la relation : 


(a — «y (b—By (c — yF? (d—5Y 
e= —— $ —— + — + — 
B * 5 
Comme | a—a | = [| b—}ßB | = | c—y | = (d— 8 |, nous avons : 
1 1 1 1 
É = aaf (—— + —= F = t —— 


a B Y 5 
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Fic. 11. — Probabilité liée à l'écart-réduit t 


En remplagant a, fj, y, 5 par leurs valeurs, il vient : 


N N N N 
x! = (a— ay e ep EO o CET Eee ER er KR ER 
AB B(N-A) B(N-B) (N-A) (N-B) 
N3 
y =1a — E ———_—_ — 
À (N-A) B (N-B) 
(a — a) 
X= 
s? 
AB 
Comme a = C et a = = P, il vient: 
N 
(C-Py? 
x? = = ft? 
s? 


La distribution de x? pour 1 degré de liberté est la méme que celle du carré de 
l'écart-réduit £. 


2 — Pratique du calcul: Il faut d'abord construire la table de contingence 
2 X 2. On calcule ensuite x? corrigé pour la continuité (pour plus de précision), 
au moyen de la formule : 
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N 

[| ad— bc | — — P N 
2 


" (a + b) (a + c) (b + d) (c + d) 


La valeur de y? pour 1 degré de liberté permet d'évaluer l'affinité entre les 
caractères X et Y. Le fait d'avoir à construire chaque fois la table de contin- 
gence et la longueur des opérations doivent faire préférer la méthode précé- 
dente. 


c — Méthode de la contingence moyenne Q 


Elle a l'avantage de donner l'évaluation de l'affinité sous une forme 
ressemblant à celle d'un coefficient de corrélation. ® corrigé pour la continuité 
s'exprime par : 

N 
| ad — bc | — — ~ à 
2 
A 1 © mt 
y” (a+b)(a+c) (5 + d) (c+ d) 


D est compris entre — 1 et 1. Les valeurs voisines de zéro caractérisent 
l'indépendance entre X et Y. On voit facilement que x? = N 9% Nous avons 
donc ici trois aspects de la méme méthode. 


B. — Les noyaux d'affinités 


Les méthodes précédentes permettent d'établir l'existence d'affinités entre 
les Q caracteres d'une série, comparés deux à deux. Mais il serait intéressant 
de grouper en « noyaux » les caractères présentant entre eux plus d'affinité 
qu'ils n'en ont avec d'autres caractères ne faisant pas partie du noyau. 

L'analyse différentielle de J. CZEKANOWSKI (1909), primitivement utilisée 
en anthropologie, ne parait pas utilisable ici; plusieurs années seraient néces- 
saires pour opérer les permutations permettant, sur un échiquier de Q? = 5 476 
cases, de dégager l'existence de groupements, de noyaux d'affinité, à supposer 
que l'on y parvienne. 

Je proposerai, dans le méme but, une méthode nouvelle plus rapide qui 
sera désignée dans le courant de ce travail sous le nom de méthode des poly- 
gones. 


a — Principe de la méthode des polygones 


Disposons sur une circonférence la totalité des Q caractéres dont nous 
avons testé l'affinité. On peut choisir par exemple l'ordre alphabétique, dans 
le sens des aiguilles d'une montre. Fixons-nous un seuil de probabilité, par 
exemple, celui qui correspond à un écart-réduit de t — 10. 
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Joignons par des droites (cordes) les caractères dont l'affinité réciproque 
est telle que t > 10. On obtient ainsi un certain nombre de polygones. Lors- 
qu'un polygone a plus de 3 cótés, il faut, pour qu'il ait la valeur d'un novau 
d'affinité, que les caracteres qui en constituent les sommets soient joints non 
seulement par des cótés mais encore par des diagonales correspondant au 


seuil choisi. : 

Lorsqu'on abaisse le seuil, en prenant par exemple 10 > t > 8, la figure 
devient rapidement complexe, le nombre de liaisons s'accroissant tres vite. On 
a avantage dans ce cas à prendre, pour représenter les différents seuils de 
probabilité, des cordes de couleur ou de trait distincts. 

J'ai utilisé cette méthode avec t, x?, D, ou encore avec différents coeffi- 
cients de corrélation. Elle est purement descriptive et place, en particulier, 
tous les caractéres qui forment les sommets d'un méme polygone sur un 
méme plan. Mais son application est facile et rapide. 

La méthode dont je vais maintenant donner le principe présente une 
valeur heuristique bien plus grande. 


~ 
~ 


b — L'analyse multifactorielle des corrélations entre milieux 


A la suite de C. SPEARMAN (1904), de L. L. THURSTONE (1932) et de H. HOTEL- 
LING (1933), les psychologues, utilisent cette fructueuse méthode d'analyse des 
corrélations entre épreuves. Plus récemment des applications en ont été faites 
en biométrie (TEISSIER, G. 1955 - MATSAKIS, J. Th. 1962). J'ai été amené dans ce 


travail à envisager l'adaptation de l'analyse multifactorielle à des problèmes 
d'ordre écologique. 


1. Principe de la méthode 


Soit un ensemble de N milieux X, Y, Z, W... (ce terme d'acteption très 
large, peut désigner une catégorie donnée de prélèvements, un type de sol, un 
noyau d'affinité. I] n'est pas restreint ici à son sens écologique). Dans chaque 
milieu, on distingue une série de Q caractéres qualitatifs I, II, III, IV, etc... 
qui sont par exemple des espèces. Chaque caractère est présent un certain 
nombre de fois dans le milieu ; ainsi, dans Z, le caractére I a une fréquence de 
10, II de 506, III de zéro... 

On ne peut comparer les milieux que sur la base de phénomènes concrets 
accessibles à nos sens, c'est-à-dire de faits que l'on peut mesurer ou noter. 

Pour comparer le milieu Z au milieu W, nous calculerons par exemple le 
coefficient de corrélation r de BRAVAIS-PEARSON en utilisant, comme couples, 
les fréquences de chaque caractère (I; et Iw, Il, et II, III, et II, etc...). 

À première vue, une forte corrélation entre les deux milieux Z et W 
n'indique que l'existence d'une liaison entre les fréquences observées. Cette 
corrélation permet de constater, de décrire mais non d'expliquer le phéno- 
méne. Or, on peut penser que ces fréquences sont liées par l'intermédiaire 
de leurs causes, c'est-à-dire qu'elles sont déterminées si l'on connait la valeur 
de Facteurs propres aux milieux. 

Dans l'exemple envisagé, les deux milieux Z et W en forte corrélation par 
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suite d'une liaison entre les fréquences des espèces se ressemblent faunisti- 
quement. On peut alors logiquement supposer — à moins de nier toute action 
du milieu sur la biologie de l'espéce, mais ce serait alors nier toute l'éco- 
logie ! — que des Facteurs interviennent qui font que les deux milieux s'ave- 
rent aptes à héberger un peuplement identique. ; 

L'application de l'analyse multifactorielle à l'écologie consistera à rechet- 
cher, sans toutefois définir leur nature, un certain nombre de Facteurs 
inhérents aux milieux. Du stade descriptif, nous passons au stade de la 
recherche des causalités. 

Dans les différents milieux, le méme Facteur n'a pas obligatoirement la 
méme intensité : les milieux ne sont pas tous également saturés de ce Facteur. 
Si nous voulons décrire le milieu en fonction de ce Facteur, il nous faudra 
préciser limportance de sa saturation en Facteur. Nous affectons donc ce 
Facteur d'un coefficient dit de saturation, d'autant plus grand que le milieu en 
est plus saturé. Deux milieux fortement saturés des mêmes Facteurs présen- 
tent entre eux une forte analogie, une forte corrélation. 

En possession d'un certain nombre de Facteurs, nous pouvons décrire 
chaque variable-milieu X, Y, Z.. en termes de Facteurs, par une équation 
dans laquelle A, B, T, A... désignent les différents Facteurs communs aux 
milieux et a, b, c, d... les coefficients de saturation dans chacun des Facteurs. 


X=a A+b B-rc T+d A.. 
X X X X 
Y=a Ato Bec T+d A. 
Y Y Y Y 


L'importance de chaque Facteur se mesure par la somme des coefficients 
de saturation (THURSTONE) ou par celle des carrés des coefficients de saturation 
(HOTELLING). 

Un des Facteurs, le Facteur Général prend une importance plus grande 
que les autres. 


2. Pratique de la méthode 


Les calculs qu'entraíne l'analyse multifactorielle sont trés importants. La 
méthode de HOTELLING choisie ici nécessite la recherche des coefficients de 
corrélation entre les variables, puis celle des valeurs propres et des vecteurs 
propres de la matrice d'intercorrélation obtenue. On pourra en trouver les 
principes dans FAVERGE, J. M. 1954. Lorsque le nombre de variables dépasse 3 
ou 4, il n'est guére possible d'effectuer les calculs sans le recours à une calcu- 
latrice électronique. Pour avoir une idée de la longueur des opérations, il 
suffira de penser que la durée d'une seule analyse de 14 milieux (sans compter 
celle du calcul des coefficients de corrélation) est de l'ordre de 2 h 10 mn sur 
l'Ordinateur I.B.M. 650. 

Dans les analyses factorielles que l'on trouvera plus bas, les résultats 
sont présentés de la fagon indiquée dans le Tableau I (exemple pour N 
milieux). 
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2 des 


FACTEUR A A... CÁHHES 


MILIEU SATURATIONS 


X 
Y 


N 


Racines carac- 
téristiques 
(valeurs pro- 
pres) 


100 


Pourcentage 003 a? 1005 b? 100 x e? 100 x d;  100xn? 
par rapport - 
à N de 


TABLEAU I. — Présentation des résultats d'une analvse multifactorielle 


3. Remarques 


a — Le coefficient de saturation est le coefficient de corrélation entre la 
variable-milieu et le Facteur. 

b — Dans la méthode de HorELLING, on obtient autant de Facteurs que 
de variables. 

c — La somme des carrés des saturations d'une variable-milieu dans les 
différents Facteurs est égale à 1. 

d — Le coefficient de corrélation initial entre deux variables-milieux est 
égal à la somme des produits intérieurs de chaque paire de lignes de 
saturation dans tous les Facteurs. Par exemple : 

r —aa +b b Cc. c d d +….+n nm. 
XY X Y x Y xn 4. x Y 

e — L'importance d'intervention d'un Facteur donné dans les différentes 
variables-milieux est mesurée par la somme des carrés des saturations (par 
exemple a?) ou racine caractéristique de la matrice (HOTELLING). Ces som- 
mes correspondent aux valeurs propres. Suivant le procédé indiqué par 


2—] 
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G. H. THoMsoN (1948), je les présente sous la forme d'un pourcentage tradui- 
sant la partie de la variance totale extraite par le Facteur considéré (par 


Xa? 
exemple : 100 —————-), 
N 


4. Représentation graphique des résultats 


Elle vise à situer la « position » de chaque variable-milieu par rapport aux 
N Facteurs dans un espace à N dimensions, l'espace des Facteurs communs. 

Nous désirons par exemple situer les milieux par rapport aux deux 
premiers Facteurs A et B. Ayant fait l'hypothése d'une indépendance entre les 
Facteurs (particularité contrólable par calcul du coefficient de corrélation 
entre les deux séries de saturations), nous les figurons par un systéme de deux 
axes orthogonaux OA et OB. L'espace des Facteurs est ici, en fait, un espace à 
deux dimensions, le plan AOB. 

Chaque milieu est représenté dans le plan AOB par un point ayant pour 
abscisse la saturation b en B correspondante et pour ordonnée la saturation 
a en À (fig. 12). 

Pour trois Facteurs, un systéme de trois axes orthogonaux est nécessaire. 
On peut imaginer pour N Facteurs des systèmes à N axes orthogonaux dans 
un espace à N dimensions. 


Fic. 12. — Représentation graphique des résultats d'une analyse multifactorielle 
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La corrélation entre les milieux s'évalue en fonction de l'angle d'inter- 
section des vecteurs-milieux. Ainsi, pour X et Y, nous avons : 


m + 
IX[.|Y[lcosa=a a +b b =r 
x Y X Y XY 


i 


a + b! 
X X 


— 
Comme |X| = \ 


— E a 
et [YI = du Y 


XY 


COS & = 


a +b NE "T > 
" x x \ Y Y 


Les points du nuage ont tendance à se grouper en sous-ensembles lorsque 
les milieux qu'ils représentent offrent des analogies. On pourra ainsi situer les 
milieux les uns par rapport aux autres, et se demander pourquoi par exemple, 
le milieu X est, dans l'espace des Facteurs, plus prés de Y que X et Y ne le 
sont de Z. Ceci nous améne au probléme de la concrétisation des Facteurs. 

En psychologie humaine, G. H. THoMsoN (1948) a mis en garde les cher- 
cheurs contre une c/iosification abusive des Facteurs. Il est vrai que les tests 
psychologiques explorent un domaine intriqué dont les composantes sont 
parfois difficiles à définir par une réalité concrète. Les différentes aptitudes 
humaines sont la conséquence d'un grand nombre de « facultés » que les tests 
jugent de facon plus ou moins globale. Cela n'a pas empéché de nombreux 
psychologues de rechercher une concrétisation des Facteurs : c'est ainsi que 
l'on parle d'intelligence concrète, d'intelligence abstraite, d'aptitude verbale, 
pour désigner certaines composantes. 

Opérant dans un domaine moins abstrait et sachant exactement à quelle 
réalité concrète correspondent les données de départ, je me suis cru autorisé, 
au cours de ce travail, à concrétiser certains Facteurs, en général les trois 
premiers. On devra voir dans les résultats de cette concrétisation non une 
assertion dogmatique, mais simplement l'énoncé d'une hypothèse de travail 
dont je m'efforcerai de tester la validité en la soumettant au contrôle de 
l'observation ou de l'expérience. 


CHAPITRE II 


CARACTERES GENERAUX DU PEUPLEMENT 
THECAMOEBIEN EDAPHIQUE 


I. — PLACE DES THECAMOEBIENS DANS LE PEUPLEMENT EDAPHIQUE 


Si l'existence d'organismes édaphiques est connue depuis longtemps, 
la notion de sol en tant que milieu biologique parait beaucoup plus récente. Il 
semble que, les premiers, les botanistes aient pressenti cet aspect du milieu 
édaphique (MüLLER, K. 1856). 

Après 1883, avec l'école pédologique russe (DOKOUTCHAEV), s'affirme le 
concept du sol « milieu biologique évolutif », impliquant une méthodologie 
nouvelle, synthétique et non analytique, et faisant notamment intervenir 
l'existence d'interactions dans la population. 

Ce point de vue est aussi celui des bactériologistes du sol: « La méthode 
d'analyse des activités réelles des microorganismes dans la nature doit étre 
basée non sur le comportement des espèces isolées en dehors du milieu natu- 
rel, mais sur les réactions de la communauté microbienne entiére au sein de 
ce milieu » (WINOGRADSKY, S. 1949). Tout biopédologiste se devrait d'aborder 
les problémes de population dans cet esprit. Mais, si la bactériologie du sol 
possede des bases systématiques désormais solides, dans les autres groupes, 
on n'en est bien souvent encore qu'au stade analytique. 

Il n'est pas dans mon but d'étudier chaque groupe du peuplement 
édaphique. Je donnerai seulement un bref apercu des organismes d'affinité 
aquatique susceptibles d'entrer en interaction avec les Thécamoebiens. 


i. — LE PEUPLEMENT VEGETAL 


A. — Bactéries et Actinomycetes 


Le sol constitue un réservoir de microorganismes extrémement important. 
De trés nombreuses espéces bactériennes s'y rencontrent. On distingue, du 
point de vue fonctionnel (WINOGRADSKY, S. 1949) : 
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— la microflore zymogénique, formée d'espèces saprophytes ou parasites 
qui végétent en attendant des conditions favorables. Son activité est avant 
tout fonction de l'apport de substances fermentescibles. 


— la microflore autochtone, comprenant des hétérotrophes et des auto- 
trophes qui jouent un róle important dans les cycles du Carbone et de l'Azote. 
Son activité, plus faible, varie peu suivant le milieu. 

——— 


Les principaux microorganismes sont ceux qui dégradent la cellulose 
(Cellvibrio, Cellfalcicula, Cytophaga, Clostridiales), les protéines (Bacillus 
mycoides, Clostridiales, Nitrosococcus, Nitrobacter, Escherichia coli, Bacillus 
subtilis), et l'humus (Pseudomonas, Actinomycétes). 


Quantitativement, ces germes varient beaucoup. Les évaluations données 
par divers auteurs s'étagent de 10% à 4 x 10% individus par gramme de terre. 
La densité en microorganismes change totalement sur des distances relative- 
ment courtes. On sait que les racines des végétaux sont revétues d'une véri- 
table « gaine vivante, faisant presque partie intégrante de la plante », la rhizo- 
sphère (BoULLARD, B. et MOREAU, R. 1962), où la microflore offre une densité 50 
à 100 fois plus élevée que dans la terre du voisinage. Cette particularité est 
trés certainement en rapport avec la présence de sécrétions racinaires de 
nature trés variée (glucides, vitamines, substances de croissance diverses). 


On distingue un coefficient rhizosphérique, rapport du nombre d'individus 
présents par unité de poids dans la rhizosphére, au nombre d'individus pré- 
sents dans le voisinage. Une importante extension de la notion de rhizosphère 
a été proposée par D. LAVERGNE. Elle paraît être très intéressante par les 
incidences qu'elle ne peut manquer d'avoir dans l'étude des faunes préda- 
trices de microbes, en particulier celle des Protozoaires. 


Les travaux de 1955, 1956 et 1957 de cet auteur établissent que les aspects 
qualitatifs et quantitatifs du métabolisme microbien se réalisent suivant des 
modalités qui sont fonction et du type pédologique, et du type phytoécologique 
de la station. Dans 80 96 des cas, il existe une véritable spécificité de l'activité 
microbienne ; cet aspect constitue le pédobiotype de LAVERGNE. 


Du point de vue mécanique, l'observation directe semble montrer que si 
23 % des individus microbiens sont isolés, 6096 se présentent en petites 
colonies et le reste en grandes colonies (JoNES et MOLLISON in BOULLARD, B. et 
MOREAU, R. 1962). Les amas bactériens se trouvent agglutinés dans une 
matiére mucilagineuse dont le róle dans la genése de la texture fine et des 
agrégats, donc dans la porosité du sol, doit étre certainement important. C'est 
donc dans le sens des relations trophiques et dans celui de la réalisation de 
structures aptes à abriter les Thécamoebiens qu'il convient d'étudier l'action 
de la microflore. 


B. — Champignons 


En dehors de leur róle dans la genése des humus (Mucor, Penicillium, 
Trichoderma, Aspergillus), dans leur participation à l'effet rhizosphére, je 
soulignerai leur incidence dans la nutrition des Thécamoebiens, et méme 
dans la constitution des tests (Trigonopyxis, Cyclopyxis ambigua). 
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C. — Algues 


Représentées par des Cyanophycées, des Chlorophycées et des Xantho- 
phycées, elles contribuent soit à fixer l'azote, soit à enrichir le sol en matière 
organique. Certaines sont phagocvtées par les Thécamoebiens, notamment 
dans les milieux « aériens » (sols sous plantes isolées sur rochers). 


D. — Végétaux vasculaires 


Indépendamment d'une action mécanique évidente, ils exercent une 
influence considérable sur la genèse et le devenir du sol. Il est un lieu commun 
que d'affirmer : « le végétal fait le sol ». Les aspects qui intéressent directement 
la faune thécamoebienne sont: l'apport de feuilles et de débris variés qui 
constitueront des types d'humus différents, la production d'anhydride carbo- 
nique et surtout celle d'excrétions racinaires, bien étudiées actuellement aprés 
WHITNEY et CAMERON (1903) mais que de CANDOLLE avait déjà pressenties. On 
range sous cette appellation des corps qui se classent dans les familles chimi- 
ques les plus diverses. Ce sont par exemple : 


— Des acides organiques variés : malique, citrique, etc... 

— Des acides aminés très nombreux (DEHAY et CARÉ 1957, 1958, in 
BOULLARD, B. et MOREAU, R. 1962). 

— Des substances organiques diverses : glucides, etc... 

— Des enzymes (KRASSINILKOV 1952 in loc. cit.). 


Beaucoup de ces substances se comportent comme des inhibiteurs de la 
germination des graines, ou comme antibiotiques. La phytosociologie s'éclaire 
d'un jour nouveau avec l'étude de ces agents. On a déjà remarqué que, dans 
certains cas, les espéces caractéristiques d'une association sont celles qui 
excrétent le plus activement. La notion de rareté ou d'abondance de certaines 
espèces est directement liée au degré de toxicité des plantes qui constituent 
l'association ; les plantes dominantes sont douées, entre autres, d'une impor- 
tante propriété inhibitrice. Dans certaines familles comme les Composées et 
les Labiées, qui occupent souvent une place privilégiée parmi les dorninantes, 
l'excrétion de substances inhibitrices constitue un fait caractéristique (BouL- 
LARD, B. et MOREAU, R. loc. cit.). 

Ainsi apparait plausible l'hvpothése d'une dépendance directe ou indi- 
recte entre végétation et peuplement édaphique. L'ensemble des excrétions 
entre dans la composition de la solution du sol dans laquelle baignent les 
Protistes, et c'est surtout à ce titre que je tiendrai compte du milieu végétal 
dans l'étude écologique. 


2. — LE PEUPLEMENT EDAPHIQUE ANIMAL A AFFINITES AQUATIQUES 


À. — Protozoaires 


Tous les groupes présents dans les eaux douces, à l'exception des Phyto- 
flagellés, se trouvent représentés dans le sol. Parmi les Flagellés, on considère 
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comme les plus fréquents les genres Bodo, Cercomonas, Heteromitus, Oiko- 
monas. 

Les Rhizopodes sont représentés, outre les Thécamoebiens, par de nom- 
breux Gymnamoebiens. Les Amibes sont fréquentes et il est possible qu'elles 
entrent en compétition avec les Thécamoebiens sur le plan nutritif. Ce sont 
les formes de type limax (genre Vahlkampfia, Naegleria gruberi) et les Amibes 
du groupe terricola. Ces derniéres sont cuticulées et on a voulu voir, à juste 
titre, dans ce revétement, un mode d'adaptation à des biotopes dont l'humidité 
varie dans une large mesure (MarrEs, O. 1924). Un processus comparable 
existe chez les Thécamoebiens édaphiques. La biologie et l'éthologie de ces 
Amibes sont mal connues. On invoque, de façon classique, un antagonisme- 
entre Amibes et Bactéries pour expliquer le caractère souvent stérile des sols 
riches en Amibes. 

Les Ciliés paraissent les mêmes qu'en milieu aquatique ; quelques auteurs 
ont cité des formes plus fréquentes dans les sols : Colpoda cucullus, C. steini, 
Colpidium colpoda, Chilodon sp.; la présence de Vorticella nebulifera n'est 
pas rare (Nowikorr, M. 1923). Ki 

Tous les protistologues ont insisté sur les faibles dimensions des Proto- 
zoaires des sols, comparées à celles de formes aquatiques. En ce qui concerne 
les listes de Protistes, il convient de faire les plus grandes réserves. Il est 
maintenant prouvé que la pratique des cultures, en modifiant les conditions 
de milieu et en particulier le facteur hydrique, favorise le développement de 
kystes qui, en milieu édaphique, seraient restés à l'état quiescent. Mais dans 
l'état actuel de la technique, il n'est guére possible de procéder à des examens 
directs de Protozoaires autres que les Thécamoebiens; nous devons donc 
nous en tenir provisoirement à des listes faunistiques certainement trés éloi- 
gnées de la réalité. 

En ce qui concerne les Métazoaires à affinités aquatiques vivant dans le 
sol, je décrirai simplement quelques processus adaptatifs qui me paraissent 
intéressants pour dégager les grandes lignes de la faune édaphique. 


B. — Vers 


Les Turbellariés ont été surtout signalés des sols forestiers. A l'exception 
de Prorhynchus stagnalis, les espéces citées paraissent bien endogées, et plus 
ou moins inféodées à certains biotopes. Geocentrophora sphyrocephala, G. 
baltica vivent dans les humus de feuillus, Archivortex silvestris, dans les 
humus de coniféres, Acrochordopostia conica et A. ophiocephala dans les sols 
sous coussinets de mousses séches saxicoles. Chez ces espéces, les cils vibra- 
tiles ont partiellement disparu ; la reptation est le seul moyen de locomotion 
possible. Deux aspects prédominent : la taille peut étre trés réduite, ou au 
contraire, trés grande; dans ce dernier cas le corps devient filiforme comme 
chez de nombreux représentants de la faune interstitielle. 

Chez les Rotifères, il existe une faune spécifiquement édaphique, surtout 
représentée par des formes rampantes (Bdelloides). Sur 150 espéces recensées 
en Europe Centrale, le tiers appartient au milieu édaphique (KUHNELT, W. in 
Kevan, D. K., 1950). On a distingué plusieurs faunules : celle des sols mouillés 
en permanence (Macrotrachela), celle des sols à humidité temporaire (Scepa- 
notrocha), celle des sols le plus souvent secs (Mniobia) (BARTOŠ, E. 1940). Les 
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Rotifères abondent dans les sols couverts de Muscinées. Dans son étude sur 
les animaux des Mousses (1940) E. BARTOS a noté un certain parallélisme entre 
le peuplement des Rhizopodes et celui des Rotifères. Ces derniers partagent 
en effet avec les Thécamoebiens la faculté d'entrer en anhvdrobiose et celle 
d'étre facilement dispersés par les vents. 

Les Nématodes constituent un important contingent de la faune du 
sol. On en a décrit 10.000 espèces environ (PErERS, B. G. 1955) mais le groupe en 
comprendrait peut être 500.000 (Hyman, L. in PETERS, B. G. loc. cit.). La densité 
est plus forte au voisinage des racines. Les formes endogées sont toutes de 
faibles dimensions (0,5 à 2 mm de long au maximum). 

Les Oligochétes sont les invertébrés édaphiques les plus anciennement 
connus et étudiés. Ch. DARWIN, dés 1837, estimait à 50.000 individus par hectare 
le nombre de Lombrics, valeur sans doute bien au-dessous de la vérité puis- 
qu'on a avancé récemment le nombre de 500.000 (GuiLo, W. 1955). 

L'incidence de ce groupe sur la présence de Thécamoebiens peut revétir 
deux aspects: si les Oligochètes ingèrent certainement des Rhizopodes, ils 
engendrent aussi des structures de sols qui favorisent le développement des 
Thécamoebiens. Les sols lourds acquiérent ainsi une structure plus aérée, les 
sols légers voient leurs éléments s'agréger d'une façon particulièrement stable 
qui leur permet d'échapper à la dégradation (GuILD, loc. cit.). 


C. — Mollusques 


Les Mollusques ne constituent qu'une infime partie de la faune du sol pro- 
prement dite. Une seule espéce parait véritablement endogée: Caecilioides 
acicula, aveugle, dépigmentée, à caractéres de cavernicole. Par contre, dans 
les annexes, on observe de nombreux Gastéropodes, tous de faible taille, à 
coquille en général étroite et présentant une structure indubitablement xéro- 
morphe (dents rétrécissant le pseudostome, clausilium des Clausilia par 
exemple). 


D. — Les Pararthropodes et les Arthropodes 


lis entrent pour une certaine part dans la faune édaphique à affinités 
aquatiques. 

Les Tardigrades, dont la vie active ne se développe que dans l'eau, offrent, 
avec les Thécamoebiens et les Rotiféres, de nombreuses convergences étholo- 
giques: le phénomène d'anabiose rappelle beaucoup un enkystement, et le 
processus de transport par le vent ne fait aucun doute (CuÉnor, L. 1949, 
Mav, R. M. 1948). On a décrit des biocénoses hydrophiles (Hypsibius dujardini, 
Macrobiotus hastatus), hygrophiles (Diphascon oculatum, Hypsibius sattleri), 
eurytopes (Diphascon scoticum, Hypsibius pallidus, Macrobiotus areolatus, 
M. furcatus, M. hufelandi) et xérophiles (Echiniscus quadrispinosus, Hypsi- 
bius ornatus, Macrobiotus coronifer, M. occidentalis) (BARTOŠ, E. 1941, 
RAMAZZOTTI, G. 1958). 

Parmi les Crustacés, on a signalé des Copépodes Harpacticides dans les 
sols gorgés d'eau. Certaines espéces de Canthocamptus secrétent, lors de la 
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dessication du milieu, une sorte de kyste dont la paroi comprend deux cou- 
ches (LAUTERBORN, R. et WoLr, E. 1909). Les Isopodes comprennent surtout 
des Trichoniscidae, qui vivent dans des biotopes trés humides (Ligidium 
hypnorum, Hyloniscus riparius). 

Les Arachnides et les Insectes constituent une tres importante partie de 
la faune des sols, mais ce sont des formes franchement terrestres, et á ce 
titre, on ne peut les inclure dans la méme biocénose que les Thécamoebiens. Il 
en est d'ailleurs un peu de méme pour les Crustacés cités plus haut. 

Il est possible que les Arthropodes aériens ingérent des Thécamoebiens. 
Le tube digestif de certains Collemboles contient parfois des débris qui rap- 
pellent des fragments de tests. On a signalé des Thécamoebiens accrochés aux 
soies de certains Acariens (CHARDEZ, D. 1960). Les rapports entre ces groupes 
et les Rhizopodes sont encore totalement à élucider. 


^. 


3. — CARACTERES GENERAUX DES ORGANISMES EDAPHIQUES 


A AFFINITES AQUATIQUES 


Un examen synoptique des groupes aquatiques des sols montre deux 
traits dominants : la réduction de la taille et les processus xéromorphes. 


A. — Réduction de la taille 


Tous les auteurs s'accordent à voir de grandes différences de taille entre 
les espéces édaphiques et leurs équivalents aquatiques. Ce fait a été mis en 
rapport avec l'exiguité des cavités disponibles et la faiblesse de la quantité 
d'eau. 

P. VoLz (1929) note dans les humus la présence de Rhizopodes d'une taille 
moyenne plus faible qu'en milieu aquatique. Chez les Ciliés, Colpoda steini 
mesure 45 u dans l'eau et 18 u dans le sol (KuBIENA, W. 1938). 

Dans les descriptions et les figures que donne E. REISINGER (1923 et 1954), 
la différence de taille entre les Planaires endogées et les Planaires aquatiques 
apparait clairement. 

Cette réduction affecte pratiquement tous les groupes ; mais dans certains 
cas, elle est remplacée par l'allongement du corps, qui devient filiforme ( Néma- 
todes, certaines Planaires). Dans d'autres cas existe un processus d'aplatisse- 
ment, en rapport vraisemblablement avec le caractére pelliculaire de l'eau 
qui exclut, chez les grandes formes, la présence des plus épaisses. 


B. — Processus xéromorphes 


La lutte contre la sécheresse se réalise suivant des processus physiologi- 
ques et morphologiques. 
A la premiére catégorie appartiennent les phénoménes d'anhydrobiose. 
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Les Protozoaires s'enkystent, de méme que les Rotiféres ; chez les Tardigrades, 
la cuticule prend la valeur d'une membrane kystique. Parfois, la capsule est 
externe (Harpacticides). D'autres fois, l'anhvdrobiose survient sans qu'il appa- 
raisse une membrane : c'est le cas des Nématodes. La reviviscence se montre 
en général trés rapide. ! 

Dans la seconde catégorie figurent les tests, les coquilles, dont l'ouverture 
possède souvent des dispositifs de rétrécissement ou de fermeture : dents, 
opercules, épiphragmes. 

Tous ces moyens permettent aux organismes aquatiques d'échapper aux 
conditions défavorables : ces animaux n'entrent en activité que lorsque l'eau 
est présente. Comme la disponibilité en liquide se trouve conditionnée par la 
température, on congoit que de tels organismes puissent éluder les conditions 
extrémes que sont obligés de subir les animaux à affinités terrestres. En 
considérant en plus la faiblesse de la taille, on comprend pourquoi la disper- 
sion de la plupart de ces espéces est mondiale. 

Inversement, à l'exception de quelques animaux eurytopes comme les 
Ciliés, la plupart de ces endogés s'avérent incapables de vivre dans des 
milieux franchement aquatiques. Les Thécamoebiens édaphiques n'ont que très 
peu d'espèces communes avec le peuplement des lacs et des étangs. Les 
Planaires du sol meurent si elles sont maintenues quelque temps dans l'eau. 
Certains Tardigrades, immergés, entrent en état asphyxique, deviennent tur- 
gescents et ne tardent pas à mourir. 

On a assigné à la faune aquatique des milieux terrestres (plus exactement, 
à celle des biotopes saxicoles et arboricoles) les caractéres d'une biocénose 
fermée, dans laquelle les échanges seraient étroitement limités aux mémes 
groupes d'animaux (TRAVÉ, J. 1963). Il semble, en réalité, que l'on soit en 
présence de rapports orientés: les formes aquatiques terrestres ne peuvent 
guére exercer d'activité prédatrice contre la faune aérienne endogée; les 
Protozoaires sont essentiellement bactériophages, les Rotifères pratiquent la 
microphagie aux dépens d'organismes aquatiques, de méme que les Turbel- 
lariés et les Copépodes. . 

Par contre, la faune terrestre de ces milieux peut fort bien exercer une 
activité trophique au détriment des animaux de la première catégorie. La 
différence de taille joue en faveur de relations à sens unique. 


II. — CARACTERES SYSTEMATIQUES 


Dans son traité de 1927 sur les Protozoaires des sols, H. SANDON cite une 
liste de Thécamoebiens signalés en milieu édaphique par divers auteurs. Mais 
sur les 56 espèces citées, 27 seulement paraissent, à la lumière des données Sys- 
tématiques récentes, appartenir, et encore secondairement, aux biotopes des 
sols. La plupart sont des espèces franchement aquatiques. Or, on pourra 
remarquer que la plupart des prélèvements ne sont autres que des tourbes ou 
des sols marécageux ; il s'agit donc presque toujours de milieux gorgés d'eau, 


* 


et non de sols à proprement parler. 
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R. Thomas (1960) constate qu'à cette date 182 espèces et variétés ont été 
signalées dans les sols, et que parmi elles 47 sont aquatiques. S'agit-il, chez les 
auteurs qui les ont signalées, d'erreurs systématiques ou encore de milieux 
abusivement assimilés au milieu édaphique ? L'auteur fait remarquer que :la 
plupart des résultats ont été obtenus par culture ; or, ce moyen, en créant un 
milieu aquatique pérenne, favorise le développement d'espèces présentes sous 
une forme de latence, et qui ne trouveraient pas dans un sol véritable les 
conditions d'humidité nécessaires. Seul, l'examen direct permet d'éviter cet 
important facteur d'erreurs. 

Dans l'ensemble de mes recherches, j'ai rencontré en milieu édaphique les 
espéces et variétés qui figurent dans la liste suivante. Celles qui seront étudiées 
dans ce travail sont affectées d'un numéro-code. À la suite du nom, je donne, 
entre parenthèses, l'abréviation correspondante qui sera utilisée, faute de 
place, dans certains tableaux ou schémas. 


TABLEAU II 


Microcoryciidae : 


46 Microcorycia flava (GREEFF) CockERELL 1911 (Microc. fl.). 
Amphizonella violacea GREEFF 1866. 

34 Diplochlamys timida PENARD 1909 (Dp. tim.). 

33 D. fragilis PENARD 1909 (Dp. frag.). 


Arcellidae : 


2 Arcella arenaria GREEFF 1866 (A. aren.). 


Centropyxidae : 


Bullinularia gracilis Thomas 1959 (B. grac.). 
. B. indica (PENARD) DEFLANDRE 1953 (B. i). 
Centropyxis aerophila DEFLANDRE 1929 (C. a.). 
C. aerophila var. sphagnicola DEFLANDRE 1929 (C. a. sph.). 
C. constricta var. minima DECLOÍTRE 1954 (C. cons. min.). 
C. cryptostoma BONNET 1959. 
10 C. deflandriana BONNET 1959 (C. defl.). 
11 C. deflandriana var. minima BoNNET 1959 (C. defl. min.). 
12 C. elongata (PENARD) Thomas 1959 (C. elong.). 
C. gauthieri THOMAS 1959, 
13 C. globulosa (BONNET et Thomas 1955) BONNET et Thomas 1960 (C. glob.). 
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. halophila BONNET 1959 (C. halo.). 
. laevigata PENARD 1890. 
. minuta DEFLANDRE 1929. 


orbicularis DEFLANDRE 1929 (C. orb.). 

ovuliformis BoNNET 1959. ; 

plagiostoma BONNET et Thomas 1955 (C. plag.). 

plagiostoma var. terricola BONNET et Tuomas 1955 (C. plag. ter.). 
platystoma (PENARD) DEFLANDRE 1929, 

Sylvatica (DEFLANDRE) THOMAS 1955 (C. s.). 

sylvatica var. globulosa BONNET 1959. 

sylvatica var. microstoma BONNET 1959. 

sylvatica var. minor BONNET et THomMas 1955 (C. s. m.). 

vandeli BoNNET 1958 (C. vand.). 


. vandeli var. globulosa BoNNET 1958. 
. vandeli var. sinuata BONNET 1959. 


Cyclopyxis ambigua BONNET et Tuomas 1960 (C. amb.). 


Uri Ari 000 


. arcelloides (PENARD) DEFLANDRE 1929, 

. eurystoma DEFLANDRE 1929 (C. e.). 

. eurystoma var. gauthieriana BONNET et THOMAS 1960. 
. eurystoma var. parvula BONNET et Thomas 1960. 

. humilis BONNET 1962. 

. kahli DEFLANDRE 1929 (C. k.). 

. kahli var. cyclostoma BONNET et THomas 1960. 

. puteus THOMAS 1960 (C. put.). 


Geopyxella sylvicola BONNET et THOMAS 1955 (Geop.). 
G. sylvicola var. parva BoNNET 1959. 


G. 


sylvicola var. globulosa BONNET et THOMAS 1960. 


Paracentropyxis mimetica BONNET 1960. 
Trigonopyxis arcula (LEIDY) PENARD 1912 (Trig.). 


Plagiopyxidae : 


Plagiopyxis angularis BoNNET 1960. 
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. barrosi BoNNET 1960. 
. bathystoma BONNET 1961 (P. bath.). 
. callida PENARD 1910 (P. c.). 


callida var. grandis Thomas 1958. 


. callida var. pusilla BONNET 1961 (P. c. pus.). 
. declivis THoMAs 1955 (P. d.). 

. glyphostoma BONNET 1959. 

. intermedia BONNET 1959 (P. i). 
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60 bis P. intermedia var. cyrtostoma BONNET 1961 (P.i. cvrt.). 


61 
62 
62 
62 
62 
63 


64 


29 
30 
67 
68 


42 


44 
43 
45 


47 
48 
49 
51 
52 


32 
32 
53 


P. labiata PENARD 1910 (P. lab.). 

. minuta BONNET 1959 (P. m.). 

. minuta var. oblonga BONNET 1959. 

. minuta var. oblonga fa grandis BONNET 1962. 

. minuta var. phanerostoma BONNET 1959. 

. oblonga (BONNET et THoMas 1955) BONNET et Thomas 1960 (P. o.). 
. oblonga var. cryptostoma (BoNNET 1959) BoNNET et Thomas 1960. 
. penardi THOMas 1955 (P. p.). 

. penardi var. oblonga BONNET 1959. 

Protoplagiopyxis delamarei BONNET 1962. 
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Difflugiidae : 


Difflugia bryophila (PENARD) JuNc 1942 (D. bryo.). 
D. lucida PENARD 1890 (D. luc.). 

Schwabia terricola BONNET et THOMAS 1955 (Sc. Ł.). 
S. terricola var. thomasi BoNNET 1959 (Sch. t. th.). 


Nebelidae : 


Heleopera petricola var. humicola BONNET et Thomas 1955 (H. p. h.). 
H. petricola var. major Casu 1909. 

H. rosea PENARD 1890 (H. ros.). 

H. sylvatica PENARD 1890 (H. syl.). 

H yalosphenia insecta HARNISH 1938 (H yal. ins.). 

H. subflava Casu 1909. 

Nebela bigibbosa PENARD 1890. 

N. collaris (EHRENBERG) LEIDY 1879 (N. coll.). 

N. dentistoma PENARD 1890 (N. dent.). 

N. lageniformis PENARD 1890 (N. lag.). 

Paraquadrula irregularis (ARCHER) DEFLANDRE 1932 (Par. ir.). 
P. pachylepis BoNNET 1959 (Par. pach.). 


Reticulolobosa : 


Cryptodifflugia compressa PENARD 1902. 

Difflugiella oviformis (PENARD) BONNET et Thomas 1955 (D. o.). 

D. oviformis var. fusca (PENARD 1890) (D. o. f.). 

Phryganella acropodia (HERTWIG et LESSER) HOPKINSON 1909 (Ph. a.). 
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P. paradoxa PENARD 1902 (Ph. par.). 
P. paradoxa var. alta BONNET et THoMas 1960. 


Euglyphidae : 


Assulina muscorum GREEFF 1888 (A. musc.). 

A. seminulum (EHRENBERG 1848) (A. sem. ). 

Corythion delamarei BoNNET et THoMas 1960 (Cor. del.). 
C. dubium TARANEK 1881 (Cor. dub.). 

C. dubium var. aerophila DECLOITRE 1950 (Cor. dub. aer.). 
C. pulchellum PENARD 1890 (Cor. pulch.). 

Euglypha anodonta BONNET 1960. 

. ciliata fa glabra WAILES 1915. 

. compressa fa glabra WaiLES 1915. 

. cuspidata BONNET 1959 (E. cusp.). 

denticulata BROWN 1912. 

. dolioliformis BoNNET 1959 (E. dol.). 

. laevis (EHRENBERG) PERTY 1849. 

. polylepis (BONNET) BONNET et THoMas 1960 (E. pol.). 

. rotunda var. minor WAILES 1915 (E. rot.). 

. tuberculata var. minor TARANEK 1882 ( E. tub.). 

. umbilicata BONNET 1959. 

Tracheleuglypha acolla BONNET et THoMas 1955 (Trach.). 
T. acolla var. aspera BONNET et Thomas 1955. 

Trinema complanatum PENARD 1890 (T. c.). 

T. complanatum var. globulosa CHARDEZ 1959. 

T. enchelys (EHRENBERG) LEIDY 1878 (T. e.). 

T. galeata (PENARD) JUNG 1942. 

T. lineare PENARD 1890 (T. L). 

T. penardi THOMAS et CHARDEZ 1958. 
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Gromiidae : 


Pseudodifflugia gracilis var. terricola BONNET et THomas 1960 (Ps. gr. t.). 


Incertae sedis : 


Euglyphidion enigmaticum BoNNET 1960 (Eugl.). 
Geamphorella lucida BONNET 1959. 
Pseudawerintzewia calcicola BONNET 1959 (Pseudaw.). 
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Cochliopodidae 
Microcoryciidae 
Arcellidae 
Centropyxidae 
Plagiopyxidae 
Difflugiidae 
Nebelidae 
Reticulolobosa 
Euglyphidae 
Cyphoderiidae 
Paulinellidae 
Amphistomidae 
Gromiidae 
Allogromiidae 
Microgromiidae 
Polystomidae 
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Aquatique Endogé 
perenne 


Fic. 13. — Pourcentage des familles en milieu aquatique pérenne et en milieu endogé 


La lecture de cette liste nous montre la carence, dans les sols, d'un 
certain nombre de familles: Cochliopodidae, Cyphoderiidae, Paulinellidae, 
Amphistomidae, Allogromiidae, Microgromiidae, Polystomidae. 

Les particularités systématiques du peuplement édaphique ressortent 
encore davantage lorsqu'on réunit sur une méme figure les pourcentages par 
lesquels chaque famille est représentée, d'une part en milieu aquatique 
pérenne, d'autre part en milieu édaphique (fig. 13). 

On constate alors que si les Difflugiidae et les Nebelidae caractérisent les 
milieux aquatiques pérennes, les Centropyxidae, Plagiopyxidae, Euglvphidae 
trouvent, dans les sols, des conditions favorables à une grande diversifica- 
tion spécifique. 


MILIEU A 


Espèces Espèces 
présentes absentes 


Espèces présentes a 


MILIEU B 


Espèces absentes 


Fic. 14. — Comparaison des peuplements ; table de contingence 
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En réalité, j'aurai l'occasion de revenir sur ce point, les deux milieux 
aquatique et édaphique ne peuvent représenter l'ensemble des biotopes. Il 
importe de rechercher dans le détail, l'affinité du peuplement des sols avec 
celui de tous les autres milieux susceptibles d'héberger des Thécamoebiens. 

Je me baserai, pour le calcul de ces affinités, sur le nombre d'espéces 
communes. La méthode sera celle de la contingence quadratique movenne, 
exposée dans le premier chapitre et utilisée ici sous la forme de sa racine 
carrée. 

Formons une table de contingence 2 x 2 (fig. 14). Soient un milieu A 
renfermant a + c espèces, et un milieu B en comprenant a+ b. Les deux 
milieux ont a espéces communes et le nombre total de Thécamoebiens possi- 
bles est de N. 


L'affinité entre les deux milieux s'exprimera par: 


N 
| ad — bc | — 


De = 


2 
T pu (a +c) (b + d) (c+ d) 


Si nous comparons la liste d'espèces du milieu édaphique retenues dans ce 
travail à des listes publiées par divers auteurs et concernant les différents 
types de biotopes, nous aurons (Tableau III) les affinités suivantes : 


TABLEAU III 


Affinité spécifique du peuplement édaphique (74 espéces) 
pour le peuplement des autres biotopes 


NOMBRE 

TYPE DE PEUPLEMENT PEERS D'ESPECES D, 

Lacs, Etangs (STĚPÁNEK, M. 1952) .... 79 17 0,101 

Tourbières (ERTL, M. 1955) .......... 73 23 0,209 
Mousses mouillées type 1 

(Barros; E. 1940) d ocana 49 18 0,212 
Mousses humides type 2 

CHARTS, EN TS, rr 51 15 0,146 
Mousses aériennes type 3 

LHABTOS, E. AMD sonne cs 17 28 0,314 
Mousses aériennes type 4 

(BARIONS ES L940) Euler 17 28 0,314 
Mousses aériennes type 5 

CORTOS E IN at 2a s 18 23 0,388 

Mousses lignicoles (Thomas, R. 1961). . 19 19 0,468 


Mousses saxicoles (Tuomas, R. 1961).. 34 34 0,643 
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Sur le plan spécifique, le peuplement édaphique se rapproche beaucoup de 
celui des Mousses saxicoles et lignicoles ; il présente le minimum d'affinité 
avec celui du milieu aquatique pérenne représenté par les Lacs, les Etangs, 
les Tourbiéres, les Mousses mouillées et humides. L'étude morphologique et 
biologique confirmera d'ailleurs l'individualité des milieux á hygrométrie 
faible et variable. 


III. — CARACTERES MORPHOLOGIQUES 
1. — LA FORME DES TESTS 


Il est possible de ramener les diverses formes de tests existant dans 
l'ensemble du groupe des Thécamoebiens édaphiques ou non à un petit nombre 
de types morphologiques fondamentaux. Les formes que je grouperai sous 
ces types sont le plus souvent convergentes, et on devra considérer cette 
classification des tests de la méme facon que les botanistes considérent les 
iypes morphologiques végétaux, ceux de C. RAUNKIAER par exemple. 


A. — Les principaux types de tests 
a — Le type acrostome 


Le genre Difflugia (fig. 15) en donne une bonne idée. La thèque, globu- 
leuse ou pyriforme, s'ouvre par un pseudostome terminal et posséde en géné- 
ral une symétrie axiale. Les pseudopodes sortent directement du pseudostome, 
sans que la masse sarcodique s'extravase pendant la période d'activité de 
l'animal. 


Il existe un certain nombre de variantes : 


Dans le genre Nebela, la theque s'aplatit et acquiert une symétrie bilaté- 
rale. On constate la méme tendance chez Heleopera, Assulina, Euglypha... Une 
arcure du col, plus ou moins accentuée, s'observe chez Cyphoderia, Cam- 
pascus... mais le pseudostome reste dans tous les cas terminal. Je me refuse 
à qualifier ces formes de plagiostomes, préférant réserver ce terme à des cas 
qui seront envisagés ultérieurement. 

Parfois, une bride vient plus ou moins obstruer la lumière du col, par 
exemple dans le genre Pontigulasia. 

De nombreuses espéces exotiques exhibent à ce niveau des lobations qui 
rétrécissent notablement l'entrée de la théque : la section des Difflugia lobées 
(type D. lobostoma) nous en montre maints exemples, particulièrement bien 
étudiés en Afrique (GAUTHIER-LIEVRE, L. et TuoMas, R. 1958). 

Extérieurement, plusieurs espéces se hérissent de prolongements pleins 
ou creux, baptisés cornes ou épines (Difflugia caudata, D. curvicaulis, Euglypha 
filifera, E. brachiata...), mais, dans tous les cas, le pseudostome reste terminal. 
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i e T. 


Fic. 15. — Difflugia oblonga. — Fic. 16 et 17. — Arcella arenaria; 16 : profil; 17 : face orale 


b — Le tvpe Arcella (fig. 16 et 17) 


Il s'agit ici d'une morphologie extrémement différente de celle des autres 
Thécamoebiens. L'étude structurale montre une constitution trés particuliére. 
La théque se caractérise par une symétrie axiale et l'existence d'un aplatisse- 


ment du pôle buccal qui correspond à la notion de sole ventrale (BONNET, L. 
1959 c). 


c — Le type Cyclopyxis ou type axial à sole (fig. 18 et 19) 


Ici la symétrie est également axiale et la région du pseudostome, aplatie 
ou déprimée, constitue une sole ventrale typique sous laquelle s'épanche une 
partie de la masse cytoplasmique. Le pseudostome s'ouvre en son centre, et se 
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présente sous la forme d'un simple pore circulaire (Phryganella, Geopyxella) 
ou lobé (Trigonopyxis). Parfois, une invagination de la sole forme une sorte 
de puits à l'extrémité duquel se trouve reporté le pseudostome. Déjà nette 
chez Cyclopyxis kahli, cette invagination s'exagere chez C. puteus. Cette der- 
niére espèce présente une tendance à la lobation du pseudostome ; des côtes, 
paralléles aux génératrices du tube buccal, rétrécissent l'orifice. Chez C. 


impressa, l'ouverture est franchement lobée. 


d — Le type plagiostome 


Ici, le pseudostome n'est jamais terminal. 


1. — Plagiostome simple (fig. 20 et 21). Centropyxis plagiostoma, qui repré- 
sente bien ce type, possède une sole ventrale et un pseudostome excentré. La 
symétrie est bilatérale, et le déplacement est d'ailleurs polarisé. Le qualificatif 
de plagiostome doit étre réservé aux formes dont le pseudostome excentré 
s'ouvre sur une sole ventrale, méme si celleci n'est pas absolument plane, 
comme on le constate chez Trinema enchelys. 


2. — Plagiostome à visière (fig. 22 et 23). Centropyxis aerophila possède 
un test divisé en deux parties distinctes : la panse, sphérique ou légerement 
ovoide, et la visiére, surajoutée, qui recouvre l'ouverture de la panse et déli- 
mite une cavité ou vestibule. L'ouverture de la visiére est abusivement quali- 
fiée de pseudostome ; ce dernier est en fait l'ouverture de la panse. 

Dans le type plagiostome à visiére, cette derniére ouverture peut prendre 
deux aspects : 


— chez C. aerophila, l'orifice, semi-circulaire, est limité dorsalement par 
la paroi du test (fig. 23) ; 


— chez C. sylvatica, THOMAS (in BoNNET, L. et Thomas, R. 1955) a décrit 
un orifice de communication se présentant comme un pore ou un diaphragme, 
de faible diamétre. Cette ouverture est difficile à observer et seul un examen 
de tests montés en milieu liquide, de façon à pouvoir les déplacer, permet de 
l'apercevoir (fig. 24). 

La visiére présente un développement trés variable. Réduite et rejetée en 
arriére chez Centropyxis deflandriana (fig. 25 et 26), elle devient réellement 
hypertélique chez Hoogenraadia (GAUTHIER-LIEVRE, L. et THoMas, R. 1958) (fig. 
27) et Gillardella (STEPANEK, M. 1963). Le bord de la visiere ou levre dorsale, se 
confond trés souvent avec le plan défini par la surface ventrale aplatie de la 
panse : les deux régions concourent à la réalisation d'une sole ventrale. Suivant 
les dimensions de la visiére, la surface de sole varie ; elle est maxima lorsque 
le plan de la sole ventrale est parallèle au grand axe du test par suite du déve- 
loppement important de la visière (Centropyxis aerophila) (fig. 22 et 23). A 
l'opposé, lorsque la visière se trouve rejetée en arrière (C. deflandriana) (fig. 25 
et 26) l'étendue de la sole se réduit ; seule une petite partie de la surface de 
la panse contribue à sa réalisation. 
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Fic. 18 et 19. — Cyclopyxis kahli ; 18 : vue laterale et coupe optique ; 19 : face orale. — Fic. 20 er 21. — 
Centropyxis plagiostoma ; 20 : vue latérale et coupe optique ; 21 : face orale. — Fic. 22 et 23 — 
Centropyxis aerophila ; 22 : face orale ; 23 : vue latérale et coupe optique, — Fic. 24. — Cenrropyxis 
sylvatica, vue latérale et coupe optique. — FIG. 25 el 26, — Centropyxis deflandriana ; 25 : vue 
latérale ; 26 : face orale. 


e — Le type cryptostome 


J'ai introduit ce terme (in BONNET, L. et Thomas, R. 1955) pour désigner 
la dissimulation du pseudostome qui paraît être la règle dans le genre Plagio- 
pyxis. Dans tous les cas, la lèvre dorsale arrive soit à l'aplomb soit au-delà 
de la lévre ventrale, la masquant de facon plus ou moins parfaite. 

La cryptostomie se manifeste de facon tres différente suivant les genres ; 
mais tous les tests cryptostomes possédent en commun : 
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— la symétrie bilatérale, 
— une sole ventrale, 
— un pseudostome plagiostome. 


Je distinguerai deux variantes de ce type: 


1. — Le type cryptostome simple (fig. 28 et 29). Plagiopyxis minuta en est 
un bon exemple. La théque, hémisphérique ou semi-ovoide, posséde une cavité 
unique ; l'allure générale en vue dorsale ou de profil est exactement celle d'un 
test de Centropyxis plagiostome simple. Cependant, en vue ventrale, le pseu- 
dostome n'apparait que sous la forme d'une mince fissure ménagée entre deux 
lévres trés rapprochées, la lévre dorsale recouvrant la ventrale. 


2. — Le type cryptostome à visiere (fig. 30 à 33). Nous trouvons ici l'équi- 
valent cryptostome du type plagiostome à visière. La thèque est formée de deux 
parties distinctes, panse et visiére, qui communiquent au moyen d'un orifice 
variable. Mais ici, le développement de la visière est tel que le vestibule ne 
s'ouvre plus que par une mince fissure et constitue une chambre bien indivi- 
dualisée. 

La convergence entre ce type et le type plagiostome à visiére est remar- 
quable. Chez Plagiopyxis labiata, lorifice de communication entre panse et 
visière est limité, dorsalement, par la paroi du test comme chez Centropyxis 
aerophila (fig. 30 et 31). 

Chez Plagiopyxis callida (fig. 32 à 34), la structure est comparable à celle 
de Centropyxis sylvatica : un orifice en diaphragme fait communiquer les deux 
parties du test. Cette morphologie appelle quelques remarques. 


Selon la description de PENARD (1910) (fig. 34), la levre ventrale de Plagio- 
pyxis callida s'invagine et longe parallélement la paroi de la visiere de telle 
sorte que l'ouverture de la panse se trouve reportée à l'extrémité d'un long 
couloir laminaire. 


Chez P. callida var. pusilla, dont la théque assez transparente permet une 
bonne observation, la lévre ventrale vient au contact de la paroi dorsale du 
test. Sur cette partie qui est dissimulée à l'intérieur de la visiére, s'ouvre un 
pore faisant communiquer celle-ci avec la cavité de la panse, comme chez 
Centropyxis sylvatica. 


Or, chez l'espéce type, P. callida, toutes les observations m'ont montré 
une structure analogue, en désaccord avec celle que PENARD décrivait. Cet 
auteur a-t-il été abusé par l'opacité du test, ou s'agit-il d'une autre espèce ? Il 
faut noter que l'orifice est, la plupart du temps, obturé par un bouchon de 
débris humiques. 

Dans le genre Paracentropyxis (fig. 35 à 37), la lèvre dorsale avance de façon 
considérable sur la paroi ventrale, créant ainsi un long couloir qui fait 
communiquer la visiére avec l'extérieur. Le reste de la structure est analogue 
à ce que l'on observe chez Plagiopyxis callida (BoNNET, L. 1960 b). 


En plus de ces sept types, il existe quelques autres morphologies possibles. 
Les genres Ditrema, Amphitrema constituent par exemple un type amphisto- 
mien trés différent des autres. Mais s'agit-il vraiment de Thécamoebiens ? Je 
ne tiendrai pas compte de ces cas, représentés par un nombre trés réduit 
d'espèces. 
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Fic. 27. — Hoogenraudia africana (d'apres GAUTHIER-LIEVRE, L. et Thomas, R. 1958), — Fie. 28 el 29. — 
Plagiopyxis minuta ; 28 : face ventrale ; 29 : vue latérale et coupe optique. — Fic. 30 et 31. — Pia- 
giopyxis labiata ; 30: face ventrale ; 31 : vue latérale et coupe optique. — Fic. 32 à 34. — Plagiopyxis 
callida; 32 : vue latérale et coupe optique ; interprétation proposée par l'auteur; 33 : face 
ventrale; 34 : interprétation de Pexaro. — Fic. 35 à 37 : Paraceniropyxis mimetica; 35 : face 
ventrale ; 36 : vue latérale et coupe optique ; 37 : le diaphragme en vue apicale a travers la visiére. 
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TABLEAU IV 


Pourcentage des types morphologiques dans les différents milieux 


a b c d e f g 
CAYPTOS- 
: PLAGIOSTOME PLAGIO TOME — CRYPTOS- 

]. Lacs (MORACZEWSKI, 1961) 40 38 2 20 0 0 0 
2. Etangs (CHarDEz, 1961) . 18 69 1,5 10 0 0,8 0 
3. Sphagnum (Haeck, 1956) 21 53 6 15 2 2 0 
4. Sphagnum 

(GnossPrETSCH, 1954) ... 11 80 2,1 2.1 2,1 0 0 
6. Mousses humides 2 

(Bartos, 1940) ......... 4 64 4 22 4 2 Ü 
7. Mousses mouillées E 1 

(GROSSPIETSCH, 1954) ... 5 55 5 28 5 0 
8. Mousses aériennes 3 3 

(Barros, 1940) ......... 3 58 10 Hu ~ Y 3 0 
9. Mousses aériennes G a 

(GROSSPIETSCH, 1954) ... 11 59 5 18 1,7 0 
10. Mousses aériennes 4 

(BarTos, 1940) ......... 3 39 30 13 9 4 0 
11. Mousses sèches H 

(GROSSPIETSCH, 1954) ... 11 41 17 17 6 6 0 
12. Mousses séches 5 

(BarTOS, 1940) ......... 6 23 41 H 11 6 0 
13. Mousses corticoles : 

(Tuomas, 1961) ....... 4 28 14 33 14 0 4 
14. Mousses saxicoles 

(THOMAS, 1961) ....... 3 27 21 24 14 3 7 
15. Mousses sur l'humus E 

(Thomas, 1961) ....... 5 36 16 21 16 0 3 
16. Mousses du sol r. 

(Tuomas, 1961) ....... 1,3 H 12 23 9 4 5 
17. Sol (BONNET et e 

THoMas, 1960) ....... 1 34 15 16 17 ]1 5 


B. — Type de test et biotope 


A l'instar des « physionomistes » en écologie végétale, on peut se deman- 
der si la proportion des types morphologiques est la méme dans les différents 
milieux. J'ai étudié à cet effet un certain nombre de listes appartenant à tous 
les biotopes dans lesquels ont été signalés des Thécamoebiens, depuis les 
milieux franchement aquatiques jusqu'aux sols. On trouvera, dans le Tableau 
IV, le pourcentage des espèces citées par les auteurs et que j'ai rapportées à 
chacun de mes sept types morphologiques. Les histogrammes correspondant 
aux 11 milieux les plus représentatifs (1, 2, 3, 6, 7, 12, 13, 14, 15, 16, 17) sont 
représentés fig. 38. 

La comparaison de ces histogrammes montre d'intéressantes différences. 
Il suffit d'examiner les graphiques 1 et 16 pour se convaincre que le spectre 
biologique n'est pas le méme en milieu aquatique et en milieu muscinal sec. 
Dans le premier prédominent largement les type Arcella et acrostome. Dans 
le second on constate une proportion majoritaire de formes à sole. 

Pour mieux comparer les histogrammes deux à deux, formons, entre les 
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FRET 


abcdefg abcdefg abcdefg 


Fic. 38. — Histogramme des types morphologiques dans les dillérents milieux (voir tableau IV) 


différents milieux, et en utilisant comme couples de données les proportions 
de chaque type morphologique, le coefficient r de BRavais-PEARSON. Si l'on 
retient, pour le calcul, les 11 milieux les plus représentatifs, on obtient une 
matrice d'intercorrélations dont je ne donne que les coefficients situés au- 
dessus de la diagonale (fig. 39). 

Existe-t-il dans ces corrélations, des noyaux d'affinités ? On appliquera, 
pour les rechercher, le procédé que j'ai désigné sous le nom de méthode des 
polygones (chapitre I). 

Sur une circonférence (fig. 40), portons dans l'ordre numérique, les 
11 biotopes retenus. Fixons arbitrairement deux niveaux de corrélation (c'est- 


3 


MILIEU 
1 2 3 6 7 12 13 14 15 16 
1 1,00 0,77 0,84 0,63 0,64 — 0,08 0,36 0,22 0,44 0,47 
2 1,00 0,98 0,94 0,90 0,20 0,51 0,51 0,71 0,84 
3 1,00 0,93 0,90 0,24 0,55 0,53 0,76 0,83 
6 1,00 0,99 0,28 0,73 0,72 0,89 0,97 
7 1,00 0,26 0,82 0,77 0,91 0,98 
MILIEUX 12 1,00 0,34 0,63 0,50 0,38 
13 1,00 0,92 0,88 0,83 
14 1,00 0,92 0,85 
15 1,00 0,94 
16 1,00 
17 
Fic. 39. — Matrice d'intercorrélation entre les milieux sur le critere des tvpes morphologiques 
— 
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0,22 
0.72 
0,67 
0,37 
0,84 
0,48 
0,70 
0,31 
0.90 
0,92 
1,00 


Fic. 40. — Mise en évidence de novaux d'affinité entre milieux sur la base des types morphologiques 


CARACTERES GENÉRAUX 159 


à-dire, d'après la nature méme des données, deux niveaux d'affinité physio- 
nomique) entre les milieux. Joignons par une corde en trait plein tous les 
biotopes présentant une corrélation telle que r > 0,90. Cette valeur est large 
ment significative (elle est voisine de la valeur critique au niveau de 
P — 0,01). 

De la méme fagon joignons par des cordes en tirets fins les biotopes pour 
lesquels 0,90 > r > 0,85. 


Quatre grands noyaux d'affinité se dessinent alors : 


— le polygone 2, 3, 6, 7 (avec ses diagonales), qui correspond au groupe 
ment des tourbiéres. 

— le polygone 6, 7, 15, 16 (avec ses diagonales), représentant le groupe- 
ment des mousses humides. 

— le polygone 15, 16, 17, correspondant aux groupements des sols et de 
leurs annexes (mousses). 

— le polygone 13, 14,-15, correspondant au groupement des mousses à 
humidité faible et variable. 

Etudions maintenant les faibles affinités physionomiques. Pour cela, 
réunissons par une corde les biotopes en trés faible corrélation (par exemple 


1 
17 


16 


15 


13 
12 


Fic. 41. — Mise en évidence de noyaux de dissemblance entre milieux sur la base des types morphologiques 
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r < 0,40). On constate (fig. 41) que 3 séries de groupements dissemblables se 
dessinent ; ce sont les couples : 


1, groupement des lacs + 13, groupement des mousses corticoles, 
1, groupement des lacs + 14, groupement des mousses saxicoles, 
1, groupement des lacs + 17, groupement des sols. 


Les histogrammes indiquent que ces différences sont dues essentielle- 
ment aux proportions discordantes d'acrostomes et de formes à visière. 


J'ai insisté précédemment sur la présence, dans les genres Nebela, Heleo- 
pera, Assulina et Euglypha, d'espèces présentant la tendance à l'aplatissement 
du test. Des auteurs ont mis en relation ce phénomène avec un habitat 
subaérien ; ainsi, les formes flabelluloides paraissent, dans le genre Nebela, 
inféodées à des milieux trés peu humides (DEFLANDRE, G. 1936). 

Il m'a paru intéressant d'étudier simultanément la proportion d'acros- 
tomes dans les différents milieux et la proportion des formes aplaties parmi 
les acrostomes. =T E 

Construisons (fig. 42) une série de triangles rectangles dans lesquels la 
longueur du côté vertical de l'angle droit représente le pourcentage d'acros- 
tomes hébergés par le type de biotope correspondant. La longueur du cóté 
horizontal de l'angle droit est proportionnelle au pourcentage de formes apla- 


ties parmi les acrostomes. 


1 4 6 7 8 9 10 44 12 13 44 45 16 17 


Fic. 42. — Proportion des acrostomes aplatis dans les différents milieux ; explications dans le texte 


Dans ces conditions, plus la proportion des formes aplaties sera grande, 
plus l'angle de l'hypothénuse et de l'horizontale aura tendance à étre petit. 


Classés dans l'ordre décroissant, ces angles nous donnent la liste suivante : 


ANGLE RANG BIOTOPE 
90° l 1 Lacs (MoRACZEWSKI 1961) 
48° 2 6 Mousses humides 2 (BArTOS 1940) 


42930 3 71 Mousses mouillées E (GROSSPIETSCH 1954) 
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429 4 4 Sphagnum (GROSSPIETSCH 1954) 

429 4 10 Mousses aériennes 4 (Banros 1940) 

409 6 8 Mousses aériennes 3 (Banros 1940) 

40» 6 9 Mousses aériennes G (GROSSPIETSCH 1954) 
30° 8 11 Mousses sèches H (GROSSPIETSCH 1954) 
30° 8 17 Sols (BONNET et Thomas 1960) 

290 10 16 Mousses du sol (Thomas 1961) 

23° 11 15 Mousses sur humus (THoMas 1961) 
19» 12 12 Mousses séches 5 (Banros 1940) 

19» 12 13 Mousses corticoles (THoMas 1961) 

18° 14 14 Mousses saxicoles (TuoMas 1961) 


Le classement est exactement celui de la quantité décroissante d'eau 
disponible : il correspond bien au gradient eau permanente et abondante — 
eau temporaire et sous forme de film. L'aplatissement est de toute évidence 
en relation avec le facteur hydrique. Le probléme de sa genése et aussi celui 
de la différenciation des types morphologiques dans les différents milieux 
demeure entier. Mais on me permettra sur ce dernier point d'avancer une 
hypothèse que j'exposerai en détail dans les lignes qui suivent. 


C. — Essai de recherche du déterminisme des types morphologiques 


La matrice d'intercorrélation entre les milieux (fig. 39) a été obtenue en 
comparant ces derniers sur le critére des types morphologiques qu'ils héber- 


TABLEAU V 


Analyse multifactorielle des corrélations entre biotopes 
sur le critere des types morphologiques d 


FACTEURS 


MILIEUX 
Lacs (MoraczEwWwsKi, 1961) 
Etangs (CHARDEZ, 1961) ........ 
Sphagnum (Haeck, 1956) ...... 


Mousses humides 2 
CHARTOS INI) oe es 

7. Mousses mouillées E 

(GROSSPIETSCH, 1954) ........ 
12. Mousses sèches 5 

CHARCOS, 1940) ...........-.. 
13. Mousses corticoles 
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gent. Il est intéressant de rechercher la position relative de ces milieux, en 
d'autres termes, de former une structure á partir de ces biotopes, et d'en 
déterminer les composantes. 

L'analyse multifactorielle répond á ce but. 

Conduite d'aprés la méthode de HoTELLING, elle donne les résultats que je 
résumerai dans le Tableau V. 

Les coefficients de saturation dans les 11 Facteurs ont tous été calculés, 
mais je ne retiendrai que ceux qui correspondent aux 4 premiers. Le calcul 
des racines caractéristiques (valeurs propres) montre que ces quatre premiers 
Facteurs extraient respectivement 73,41 96, 15,18 96, 6,11 % et 4,37 % de la 
variance totale. 

Dans quelle mesure les Facteurs correspondent-ils à des caractéristiques 
concrètes ? Examinons-les d'abord séparément. 


Facteur Général A. 


^ 


On peut admettre (d'aprés les données de départ) que le biotope le plus 
fortement saturé en Facteur Général héberge la population la plus moyenne 
du point de vue des morphotypes. 


Dans l'ordre croissant des saturations en A nous trouvons : 


12 - Mousses sèches 5 (BARTOS) 

] - Lacs (MORACZEWSKI) 

13 - Mousses corticoles (THOMAS) 
14 - Mousses saxicoles (THOMAS) 

2 - Etangs (CHARDEZ) 

17 - Sols (BONNET et THOMAS) 

3 - Sphagnum (HAECK) 
15 - Mousses sur humus (THOMAS) 
6 - Mousses humides 2 (BARTOS) 
16 - Mousses du sol (THOMAS) 

7 - Mousses mouillées (GROSSPIETSCH) 


Notons la position particuliére des Mousses 5 de BARTOS. 


Facteur bipolaire B. 


Dans l'ordre croissant des saturations, nous obtenons la liste : 


16 - Mousses du sol (THOMAS) 

14 - Mousses saxicoles (THOMAS) 
13 - Mousses corticoles (THOMAS) 
17 - Sols (BoNNET et THOMAS) 

15 - Mousses sur humus (THOMAS) 
7 - Mousses mouillées (GROSSPIETSCH) 
6 - Mousses humides 2 (BARTOS) 
3 - Sphagnum (HAECK) 

2 - Etangs (CHARDEZ) 

12 - Mousses sèches 5 (BARTOS) 

1 - Lacs (MORACZEWSKI). 
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Si l'on excepte le milieu « Mousses 5» de BARTOS, dont la position est 
inexplicablement aberrante, toutes les autres saturations indiquent indubi- 
tablement un gradient d'humidité, plus exactement, un gradient de quantité 
d'eau disponible. Les fortes saturations en B caractérisent les biotopes dont 
l'eau est permanente. À mesure que les saturations en B s'affaiblissent, on 
passe à des milieux dont l'humidité est de plus en plus variable et de plus en 
plus faible en moyenne. Ce sont aussi, essentiellement, des milieux à film 


d'eau. 


Facteur bipolaire T. 
Les saturations croissantes en T donnent la liste suivante : 


13 - Mousses corticoles (THOMAS) 
7 - Mousses mouillées (GROSSPIETSCH) 
16 - Mousses du sol (THOMAS) 

14 - Mousses saxicoles (THOMAS) 
15 - Mousses sur humus (THOMAS) 
17 - Sols (BoNNET et THOMAS) 

6 - Mousses humides 2 ( BARTOS) 
2 - Etangs (CHARDEZ) 

3 - Sphagnum (HAECK) 

1 - Lacs (MORACZEWSKI) 

12 - Mousses sèches 5 (BARTOS). 


La classification conserve une position aberrante aux Mousses 5 de BaRros. 
Les autres biotopes sont à peu prés disposés comme dans le Facteur B. Mais la 
dispersion apportée par T est bien moins forte que celle donnée par B. 

La représentation bifactorielle suivant les deux axes perpendiculaires B, 
T (fig. 43) donne la position des vecteurs-biotopes dans le plan de ces deux 
Facteurs. On distingue nettement une orientation générale qui correspond à 
un gradient d'humidité. On peut concrétiser ce gradient par un nouvel axe 
faisant avec l'axe du 2: Facteur un angle de — 25». Les projections sur cet axe 
des points-biotopes donnent l'ordre croissant de la quantité d'eau disponible. 

La représentation trifactorielle suivant les axes A, B, T (fig. 44) montre 
comment se disposent, dans l'espace des 3 premiers Facteurs, les 11 vecteurs- 
biotopes. On peut remarquer l'étirement de l'hemi-ellipsoide suivant une 
composante qui est toujours le gradient de disponibilité en eau. 

La représentation suivant B, T, A (fig. 45) montre que le gradient fait en 
réalité avec le plan O BT un angle de l'ordre de 45°. 

Ainsi, la comparaison des différents milieux sur la seule base de leurs pro- 
portions respectives en tvpes morphologiques fait apparaitre un classement 
des biotopes suivant un gradient identifiable à celui de quantité d'eau dispo- 
nible. 

D'aucuns verront dans ce gradient l'expression d'une relation de causalité 
voire de finalité entre facteur hvdrique et morphologie des tests. Il est en 
effet difficile de ne pas voir qu'à l'intérieur de phylums aussi éloignés que 
Lobosa (Centropyxis elongata) et Filosa (Trinema enchelys, Corythion dubium) 
se manifestent dans les mémes conditions de milieu (film d'eau) de remarqua- 
bles convergences qui subsistent d'ailleurs, comme nous le constaterons 
prochainement, sur le plan éthologique. 
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Fic. 43. — Les vecteurs-biotopes dans le système OB, OT". En pointillé, le gradient de disponibilité 


hydrique. 


Il est effectivement difficile de présenter ces phénoménes sous un angle 
purement mécaniste « comme s'il était impossible d'exposer des faits biologi- 
ques sans leur donner une tournure finaliste » (CUÉNOT). En n'envisageant que 
l'interprétation lamarckienne, on pourrait invoquer une action mécanique du 
milieu s'exergant par l'intermédiaire de la forte tension superficielle qui règne 
dans les films d'eau et plaque manifestement les tests contre leur substrat. 
Un néo-darwinien verrait au contraire une sélection de mutants aplatis, plus 
aptes à se mouvoir dans une pellicule d'eau permanente (Acrostomes aplatis : 
Nebela) ou à supporter la dessication de la pellicule d'eau temporaire en 
s'appliquant contre le support à la façon des Patelles (formes à sole). De 
même, la fermeture progressive du pseudostome (plagiostomie et cryptosto- 
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Fic. 44, — Les veciteurs-biotopes dans le système des 3 premiers Facteurs OA, OB, OT”. L'ombre porice 
permet de situer la position des points-biotopes dans l'espace. 


mie) traduirait l'influence de conditions hydriques particulièrement sévères. 
Les rares formes cryptostomes des milieux aquatiques francs représenteraient 
alors soit des structures « prophétiques », soit des retours tardifs au milieu 
originel. 

L'évolution des types morphologiques pourrait alors se retracer de la 
facon suivante en prenant comme exemple les principaux genres de Lobosa 
(fig. 46) : 


A partir d'un type primitif acrostome et à symétrie axiale (Difflugia, A) se 
différencient : des acrostomes aplatis latéralement (Nebela, B, Difflugia lucida) 
et des acrostomes aplatis dans le sens du grand axe. Ainsi apparait la sole 
ventrale (type Cyclopyxis, C). 


J—l 
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Fic. 45. — Les vecteurs-biotopes dans le système des 2e, 3* et 4 Facteurs OB, OT, OA. Remarquer 
l'étirement du nuage des points-biotopes suivant un axe faisant avec le plan OB[' un angle de 
l'ordre de 45°. 


Une tendance à la symétrie bilatérale se manifeste, et se réalise par 
excentration du pseudostome (nombreuses Centropyxis aquatiques, du tvpe 
aculeata ou ecornis). 

Deux phylums apparaissent alors, dans lesquels le pseudostome va subir 
un rétrécissement de plus en plus net. 

Dans le premier, le pseudostome, de circulaire (Centropyxis plagiostoma, 
D) prend une forme elliptique (Protoplagiopyxis delamarei, E) puis celle d'une 
simple fissure. Il est alors cryptostome (Plagiopyxis minuta, F). La cavité du 
test reste indivise. 

Dans le second, la lévre ventrale du pseudostome se replie vers l'intérieur, 
et la lévre dorsale se différencie en visiére. Ainsi se crée une nouvelle ouver- 
ture. (Centropyxis elongata, C. aerophila, G). L'ouverture interne qui, en fait, 
est le véritable pseudostome, se réduit comme dans le phylum paralléle 
(Centropyxis sylvatica, H), et l'ouverture externe néoformée se trouve affectée 
par le phénoméne de cryptostomie (Plagiopyxis callida, I, Paracentropyxis 
mimetica, J). La cavité du test comprend alors deux chambres. 

Cette conception conduit à concevoir comme polyphylétiques certains 
genres. Le genre Plagiopyxis par exemple, participe manifestement de deux 
phylums différents. 

Un schéma analogue peut étre envisagé chez les Filosa, depuis les 
Euglypha-Euglyphidion jusqu'aux Trinema-Corythion. Ces structures sont- 
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Fic. 46. — Schéma hypothétique de l'évolution des Lobosa. — Á, type acrostome à symétrie axiale 
(Difflugia) ; B, acrostome aplati (Nebela); C, axial à sole (Cyclopyxis) ; D, plagiostome simple 
(Centropyxis plagiostoma) ; E, type faisant transition avec le tvpe cryptostome simple (Protoplagio- 
pyxis delamarei) ; F, cryptostome simple (Plagiopyxis minuta); G, plagiostome à visiere (Centropyxis 
aerophila); H, id. (C. sylvatica); I, cryplostome à visière (Plagiopyxis callida): J. id (Paracentro- 
pyxis mimetica). 
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elles dues à l'action du milieu ou résultent-elles d'une sélection ? On ne saurait 
le dire, mais si vraiment le milieu est intervenu, c'est de toute évidence par 
Vintermédiaire du facteur hydrique, qui est pour les organismes aquatiques 
que sont les Thécamoebiens, un facteur à la fois nécessaire et limitant. 


Conclusion 


Du point de vue des types morphologiques, la faune du sol se place, loin 
des milieux franchement aquatiques, au voisinage de celle des milieux musci- 
naux. Les trois sortes d'épreuves que j'ai utilisées pour comparer les peuple- 
ments le montrent. Dans l'échelle des biotopes, le sol apparait comme un 
milieu un peu moins extrême que les mousses sèches. Ces dernières, et surtout 
les corticoles et saxicoles, offrent en effet, pour des organismes aquatiques, les 
conditions les plus sévères. Il faut remarquer que le terme de sol réunit un 
éventail de conditions bien plus vaste que les appellations « mousses corti- 
coles » ou « mousses saxicoles ». La position du sol est donc ici une moyenne 
et certains sols se présentent sous un aspect au moins aussi extréme que les 
mousses saxicoles. Nous en verrons plus loin des exemples. 


2. — LA DIMENSION DES TESTS 


Il est reconnu que la longueur moyenne des théques varie suivant le 
milieu (Thomas, R. 1961). Comme la méme longueur peut se rencontrer chez 
une théque aplatie (Nebela) et chez une théque à section circulaire (Difflugia), 
je proposerai de faire intervenir dans le calcul des moyennes non la taille 
mais le volume. De faibles différences de tailles entrainent d'importantes 
variations de volume ; la comparaison est ainsi rendue plus facile. 


En choisissant comme unité de volume le (10 uF, la moyenne obtenue 
d'aprés les listes publiées par divers auteurs est la suivante: 


Grands lacs (PENARD, E. 1905) 1404 
Etangs (STEPANEK, M. 1952) 1540 
Sphagnum (HAECK, M. Cl. 1956) 700 

Sol ( BoNNET, L. et Thomas, R. 1960) 150 
Mousses du sol (THoMas, R. 1961) 133 
Mousses des humus (THoMas, R. 1961) 67 
Mousses saxicoles (THOMAS, R. 1961) 78 
Mousses corticoles (Tuomas, R. 1961) 52. 


Les théques atteignent un volume moyen élevé dans les milieux caractéri- 
sés par une eau abondante et permanente, c'est-à-dire les lacs et les étangs. 
Une première coupure existe entre ces biotopes et le Sphagnum. Dans les 
tourbières à Sphaignes, l'eau se présente sous une forme à la fois pelliculaire 
et permanente. Ici, le film d'eau, par suite de la disposition des feuilles, atteint 
une épaisseur assez considérable, de l'ordre du 1/3 de millimètre. 

Entre le Sphagnum et les milieux à eau pelliculaire mais temporaire, 
représentés par les sols et les mousses, existe un deuxième hiatus. Les mous- 
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ses corticoles, enfin, qui sont moins souvent mouillées que les autres, et qui, 
de par leur faible épaisseur et leur exposition se dessechent trés rapidement, 
n'hébergent qu'une faune constituée de trés petites espèces. 

Ce ne sont pas les mémes espéces qui se trouvent dans les différents 
milieux; mais en ce qui concerne les espéces ubiquistes, les individus qui 
habitent les milieux à eau pelliculaire et temporaire sont plus petits que ceux 
que l'on récolte dans les milieux mouillés en permanence. Le cas de Centropyxis 
aerophila, par exemple, est tout à fait démonstratif : la longueur des individus 
varie du simple au double suivant qu'ils appartiennent à une récolte en mous- 
ses saxicoles de haute montagne ou dans le Sphagnum des hautes tourbières. 
Je citerai encore les nombreuses variétés minor qui ont été décrites des bio- 
topes édaphiques. Centropyxis sylvatica est surtout présent dans les sols sous 
sa variété minor. Il en est de méme de certaines Euglvpha. 

Plusieurs hypothéses peuvent étre avancées pour expliquer ces faits, 
sans pour autant nous satisfaire. 

On peut penser que l'épaisseur de la couche d'eau dans laquelle l'animal 
a à se mouvoir a conditionné, ou sélectionné, la présence de tests de dimensions 
compatibles avec l'espace disponible. En milieu édaphique, le volume des 
lacunes a pu aussi jouer un róle déterminant. 

Les variations intraspécifiques ont peut-étre pour cause les mémes fac- 
teurs mais il est également possible que des actions trophiques se mani- 
festent : les individus atteignent un minimum de taille dans les milieux extré- 
mes, biologiquement pauvres. Ici, le nombre d'espéces est toujours faible, 
mais celui des individus arrive à étre considérable. Une importante concur- 
rence doit se manifester, et restreindre les possibilités trophiques de chaque 
individu. 

Il faut remarquer enfin que si, en milieu aquatique franc, les plus grandes 
formes (Difflugia) sont acrostomes, en milieu à film d'eau, elles sont toujours 
caractérisées par une sole ventrale et appartiennent le plus souvent aux tvpes 
plagiostome ou cryptostome. Tout se passe comme si, dans ces derniers bioto- 
pes, les grandes formes ne pouvaient subsister qu'à la condition de, dissimuler 
leur pseudostome. Le genre Bullinularia nous en fournit le meilleur exemple. 


3. — LA CONSTITUTION DES TESTS 


A. — Les appendices 


En milieu aquatique, de nombreux genres renferment des espéces dont le 
test se prolonge par des expansions, épines, cornes, de formes variées. On peut 
citer par exemple Centropyxis aculeata, C. spinosa, Difflugia acuminata, D. 
corona, Nebela barbata, Euglvpha acanthophora, E. ciliata, E. cristata, E. stri- 
gosa. 

Les Centropyxis et Difflugia à appendices se trouvent exclusivement dans 
les milieux aquatiques ou mouillés. Ils manquent totalement dans les mous- 
ses corticoles et les sols. Par contre, il est possible, bien que rare, de rencon- 
trer, dans des prélévements édaphiques, des représentants épineux du genre 
Euglypha (E. ciliata, E. cristata, E. compressa, E. strigosa...). Ce sont toujours 
des formes de netite taille ; la dimension des lacunes du sol ne permet pas la 
présence de formes épineuses de taille élevée. 
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B. — Le revétement 


Je n'étudierai ici que les revêtements qui diffèrent de ceux que ¡Pon 
observe en milieu aquatique. 

Si chez les Filosa, il n'existe aucune différence de constitution entre les 
espéces édaphiques et celles des autres milieux, il n'en est pas de méme chez les 
Lobosa. 

En milieu aquatique dominent des formes pierreuses dont le revétement 
est constitué par des particules sableuses empruntées au milieu et agglutinées 
au support chitinoide directement, sans subir de remaniement. Plusieurs 
genres (Difflugia, Pontigulasia, Centropyxis) possèdent ainsi des revêtements 
non remaniés, qui leur donnent un aspect brut trés particulier. 

Il n'existe rien de tel dans les sols : tous les Lobosa possèdent un revéte- 
ment remanié. Il s'agit de particules siliceuses, le plus souvent en forme de 
plaquettes irréguliéres, aplaties, qui s'engrenent remarquablement les unes 
dans les autres. Elles proviennent soit d'une corrosion de corps siliceux pré- 
existants (on peut, mais trés rarement, reconnaitre la trace d'un frustule de 
Diatomée, par exemple chez Centropyxis sylvatica, ou celle de disques de 
Trinema chez Heleopera sylvatica) soit d'une néoformation, la silice prove- 
nant du quartz ou des silicates présents dans le milieu. 

Ces plaquettes sont portées par une couche chitinoide qui exsude parfois 
légèrement entre deux plaques voisines, formant de minuscules sphérules. 

Un rapide examen au microscope polarisant montre tout de suite la diffé- 
rence entre les Lobosa aquatiques et ceux du sol. Chez ces derniers, la struc- 
ture amorphe (sous forme d'opale, silice hydratée) du revétement est révélée 
par l'extinction de toutes les particules (méme chez Difflugia lucida). 

Ce remaniement confère aux plaquettes une surface nette, tres régulière. 
Les tests en milieu édaphique sont lisses, non seulement par l'absence d'appen- 
dices, mais encore par la matiére elle-méme. 

Lorsque les éléments minéraux manquent, comme dans les humus trés 
organiques des sous-bois de résineux, les tests offrent fréquemment l'aspect 
d'un feutrage. Chez Centropyxis aerophila, Plagiopyxis labiata, il semble que 
des débris d'origine humique, fongiques par exemple, soient agglutinés par le 
ciment chitinoide. 

Trigonopyxis arcula et Cyclopyxis ambigua exhibent un test d'origine 
manifestement organique : de rares éléments siliceux se mélent à un revéte- 
ment à peu prés entierement constitué de fragments ligneux et de débris 
mycéliens. . 

J'ai décrit (1959 a) une espéce des sols squelettiques saturés en carbonate 
de calcium, Paraquadrula pachylepis. Dans le genre Paraquadrula, les éléments 
sont, fait exceptionnel chez les Thécamoebiens, de nature calcaire. Ils offrent 
la forme de plaquettes presque rectangulaires. Chez P. pachylepis, les élé- 
ments, trés épais, semblent appartenir à une variété minéralogique rare, la 
calcite cuboide. Leur surface est fréquemment irrégulière, corrodée par les 
eaux de pluie ou les acides humiques. 

La couleur des tests se trouve affectée par le milieu, de telle sorte que 
l'on peut, par le simple examen d'une préparation, distinguer, dans certains 
cas, son origine. 
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C'est ainsi que la teinte des formes de rendzine varie du jaune au brun- 
clair (Geopyxella, Pseudawerintzewia, Bullinularia gracilis), par suite de la 
présence de sels de fer provenant de l'argile. 

Dans les sols squelettiques trés secs de haute montagne, la pigmentation 
est en général forte : Centropyxis deflandriana, C. vandeli sont si intensément 
pigmentés qu'il n'est guère possible d'observer la cellule à travers la thèque. 

Dans les humus forestiers trés organiques, la teinte est fréquemment très 
pâle ; les tests ont alors une grande transparence qui ne disparait que chez les 
espèces à revêtement organique (Trigonopyxis arcula). 

Enfin, en règle générale, les théques m'ont paru plus pigmentées dans les 
milieux secs que dans les milieux humides ; ceci est valable pour des biotopes 
différents d'une méme localité, mais le reste à une échelle plus vaste: dans 
la région méditerranéenne, les nombreuses prospections que j'ai faites pour 
l'établissement de la Faune (Bonner, L. et Thomas, R. 1960 b) m'ont montré des 
especes globalement plus pigmentées que celles de régions plus humides et 
moins insolées. Par exemple, Plagiopyxis intermedia incorpore, sur la région 
dorso-postérieure, des éléments-absolument noirs qui manquent chez les indi- 
vidus provenant de régions plus humides. Ces particularités sont valables à 
l'échelle mondiale : les humus forestiers d'Angola hébergent des espéces inco- 
lores pour la plupart. Des tirs d'Algérie et des rendzines du Pérou renferment 
des espèces pigmentées en jaune. Dans des sols sous mousses prélevés sur les 
rochers granitiques de Machu-Pichu au Pérou (leg. J. et F. Dupuy), la faune se 
montre pigmentée en brun-noirátre, comme celle des humus d'Ericacées 
d'Europe et d'Afrique. Cet aspect traduit manifestement des conditions biolo- 
giques particuliéres. 


IV. — CARACTERES BIOLOGIQUES 


1. — UN TYPE DE THECAMOEBIEN EDAPHIQUE 
PLAGIOPYXIS MINUTA BONNET 


Cette espéce possede les principales caractéristiques des Thécamoebiens 
édaphiques. C'est pourquoi je la prendrai comme exemple. 


Fic. 47. -- Plagiopyxis minuta ; À, vue de la face orale; B, vue de profil et coupe optique 
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A. — Diagnose (BoNNET, L. 1959 a) 


Test clair, transparent, de forme circulaire en vue dorsale. En vue latérale 
(fig. 47 B), la membrane ventrale ne montre qu'une infime déclivité, et la mem- 
brane dorsale, recourbée en visière, recouvre très peu la membrane ventrale. 
La cryptostomie est donc trés faible. 

La fente du pseudostome, extrémement étroite, est difficile à observer, 
mais sa présence se signale par la limite, souvent sinueuse, de la membrane 
recouvrante. Cette membrane est en effet bordée d'éléments siliceux disposés 
de façon irrégulière (fig. 47 A). 

Diamètre du test : 40 à 45 u. Distance dorso-ventrale : 20 p. 

J'ai décrit (loc. cit. et 1960) des kystes endogénes d'assez grand diamétre 
(35 à 40 u), toujours uniques et occupant la partie postérieure du test. 

Légèrement comprimés entre les parois dorsale et ventrale du test, ils 
montrent un contour sensiblement circulaire en vue supérieure. La membrane, 
hyaline ou parfois jaunátre, à surface lisse et réguliére, ne montre aucune 
trace d'ostiole. Son épaisseur varie entre 2 et 3 y. Intérieurement, une deu- 
xiéme membrane bien plus fine la double. Elle entoure une masse cytoplasmi- 
que peu différenciée et réfringente, renfermant de nombreuses inclusions gri- 
sátres d'une taille inférieure à 1 L et des granulations globuleuses, plus rares, 
jaunátres, de 1 à 2 p de diamètre. Le noyau, très difficile à observer, est 
sphérique et central ; une membrane trés fine le limite et sa région périphéri- 
que renferme plusieurs caryosomes. La zone cytoplasmique périnucléaire 
paraít hyaline et fluide. L'ectoplasme est représenté par une zone superficielle 
trés claire et de faible épaisseur. | 


B. — Dékystement 


a — Déterminisme du dékystement 


En culture, des dékystements spontanés se produisent sans que les condi- 
tions extérieures soient modifiées. Le phénomène est précédé, à quelques heu- 
res d'intervalle, par de trés lentes variations du volume cytoplasmique, sortes 
de pulsations à l'intérieur de la membrane kystique; il apparait alors une 
zone liquide entre membrane et cellule. En l'absence de toute modification du 
milieu ambiant, on peut invoquer l'intervention de causes internes, peut étre 
l'épuisement des réserves nutritives... 

Expérimentalement, j'ai obtenu la déhiscence en soumettant des kystes 
á des alternances de dessication et de réimbibition. La dessication peut étre 
indifféremment physique (évaporation compléte du milieu de culture à l'air 
libre et à la température ordinaire) ou physiologique (évaporation partielle 
amenant l'hypertonie du milieu). Les résultats sont identiques dans les deux 
cas. 


b — Processus du dékystement 


Le phénoméne est précédé de la turgescence du kyste ; en méme temps, 
les mouvements endoplasmiques deviennent apparents et le cytoplasme se 
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différencie. Des courants de plasmasol circulent avec rapidité entre des régions 
granuleuses à caractère de plasmagel. Les régions les plus rigides sont affec- 
tées de mouvements brusques et saccadés, de faible amplitude, qui indiquent 
une certaine élasticité. 

Plusieurs heures peuvent alors s'écouler pendant lesquelles l'activité endo- 
plasmique s'accélére. Puis la déhiscence se produit dans la région du pseu- 
dostome. S'agit-il d'une résorption locale de caractére enzymatique ou de la 
déchirure, sous l'effet de la turgescence, d'une région particulière de la mem- 
brane ? La question reste posée. Il est possible que les deux processus coexis- 
tent. La région de déhiscence ne se reconstitue, lors de l'enkvstement, qu'après 
le reste de la surface du kyste. 

L'ouverture livre alors passage à une partie de la masse cytoplasmique 
qui s'extroverse et vient entourer extérieuremnt la membrane kystique. Cette 
derniére se comporte à la facon d'une paroi relativement rigide. Elle se plisse 
fortement, sous l'effet de la traction exercée par le cytoplasme. C'est alors 
que se produit un phénoméne caractéristique, dont je n'ai pu trouver l'équi- 
valent dans les diverses descriptions données par les auteurs: la membrane 
kystique finit par se fragmenter en un petit nombre de lambeaux qui, se pelo- 
tonnant, deviennent de grosses inclusions jaunátres au sein du cytoplasme. 
On peut parler d'une véritable phagocytose du kyste (fig. 51). 

Les fragments prennent peu à peu un aspect hyalin et subsistent plusieurs 
heures dans la cellule avant d'étre lentement résorbés. 

La cellule est reliée à la théque, dans la région dorso-postérieure, par des 
épipodes (fig. 52). Elle se porte progressivement vers la région pseudosto- 
mienne. 

Une partie de la masse s'insinue dans la fissure, et vient s'épancher sous 
la sole, constituant la différenciation que j'ai nommée lame ventrale (BONNET, 
L. 1959 c) ; alors commence la phase trophique proprement dite. 


C. — Phase trophique 


L'organisme se met en mouvement en glissant sur sa sole ventrale à la 
facon d'une Patelle. La vitesse est de l'ordre de 4 par minute. Au début au 
moins, il n'est guére possible d'apercevoir la lame ventrale. Une matiére 
muqueuse renfermant des granulations (déchets ?) est rejetée et matérialise 
la piste (fig. 53). 

Ce type d'activité peut se prolonger pendant plusieurs heures. Au cours 
de cette période, des bactéries sont phagocytées par incorporation directe. 


L'émission des véritables pseudopodes se produit toujours à partir de la 
lame cytoplasmique ventrale. Il s'agit d'expansions hyalines, que j'avais 
décrites (1959 c) comme entièrement ectoplasmiques ; mais l'étude avec des 
moyens optiques plus perfectionnés montre l'existence d'endoplasme à la base 
des digitations. Leur aspect peut se résumer de la facon suivante : 


— Lame hyaline simple lobée, pouvant atteindre 40 u de long et 20 u de 
large, se développant en 20 à 30 secondes. 


— Lame hyaline digitée, aux extrémités lobées parfois coalescentes 
(fig. 54). 
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— Lame hyaline digitée, aux extrémités pointues, en dents de scie, mais 
non effilées, coalescentes. L'aspect rappelle beaucoup celui décrit dans le genre 
Phryganella PENARD. 

Ces trois types de pseudopodes sont émis au contact d'une surface plane. 

— Pseudopodes cylindriques, étroits (5 p), lobés, tres hyalins, pouvant 
atteindre 50 u de long (fig. 55). 


Lors de la locomotion, les pseudopodes possedent une trés nette polarité : 
ils se forment vers l'avant du test, dans le sens de la progression. La locomo- 
tion s'effectue presque constamment région buccale antérieure. Ce phénoméne 
est général chez les espèces à symétrie bilatérale. 

L'organisme réagit peu aux chocs : on n'obtient le retrait des pseudopodes 
qu'au prix de secousses assez violentes infligées à la préparation. 


Fic. 48 à 55. — Plagiopyxis minuta ; 48 : les deux membranes du pré-kyste avant le dékystement ; 50 : 
plissement de la membrane lors du dékystement ; 51 : inclusions formées par des fragments de 
membrane kystique ; 52 : épipodes fixant l'amibe au test; 53 : excrétion de particules lors du 
dékystement ; 54 : lame pseudopodique digitée ; 55 : pseudopode lobé. 
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Pendant la trophophase, plusieurs pulsoles fonctionnent dans la région 
dorso-postérieure. La phase à cytoplasme nu ne dure en général que peu de 
temps : quelques minutes à 5 heures. Une cuticule réfringente se forme en sur- 
face de la cellule à l'intérieur du test. Les épipodes disparaissent et la systole 
des vésicules pulsatiles prend un aspect caractéristique d'éclatement. Le 
nombre des pulsoles diminue, mais on peut en observer une, persistante, dans 
la région pseudostomienne. 

La cellule n'adhère plus alors au test que par la région du pseudostome. 


D. — Le pré-kyste (fig. 48 et 49) 


Aprés une période active qui, in vitro, peut atteindre plusieurs jours, le 
volume du cytoplasme s'est accru au point d'occuper la presque totalité du 
test. Les pseudopodes cessent alors de se former, la lame cytoplasmique se 
retire et la cuticule, qui recouvrait la partie de la cellule restée à l'intérieur du 
test s'étend à la région du pseudostome. Il se constitue ainsi une sorte de 
kyste dont l'aspect rappelle beaucoup celui des kystes de repos, mais qui en 
diffère par la minceur de la membrane. Celle-ci est assimilable à la cuticule 
décrite chez les Amibes subaériennes de la famille des Thecamoebidae 
SCHAEFFER. Nous verrons d'ailleurs que le phénoméne est général chez les Thé- 
camoebiens édaphiques. à; 

Si l'on soumet le pré-kyste à l'action d'un milieu hypertonique (solution du 
sol concentrée par évaporation), on observe une plasmolyse de la masse cyto- 
plasmique qui se détache nettement de la cuticule (fig. 48). Une fine membrane 
limite extérieurement le cytoplasme : il s'agit d'un deuxième feuillet cuticu- 
laire (BoNNET, L. 1959 c). 

A l'abri du pré-kyste, P. minuta peut supporter une dessication à l'air libre 
et à la température ordinaire pendant au moins huit heures. Les mouvements 
endoplasmiques restent toujours perceptibles ; ce fait différencie le pré-kyste 
du kyste de longue durée. 

Lorsque les conditions d'humidité s'avèrent suffisantes (le test doit être 
plein d'eau), le dékystement peut avoir lieu, mais l'état d'inanition de la cel- 
lule joue vraisemblablement un róle déterminant dans la déhiscence du pré- 
kyste. 

Si la déshydratation se prolonge, le cytoplasme perd une partie de son 
volume, pendant que la membrane pré-kystique s'épaissit et prend une teinte 
jaunátre. La cellule se dédifférencie, les mouvements endoplasmiques devien- 
nent imperceptibles. Le devenir du noyau n'a pu encore étre observé. Le 
kyste proprement dit (kyste de repos de longue durée) se forme donc par 
évolution du pré-kyste. 

Le déterminisme du pré-enkystement et de l'enkystement est encore mal 
connu. Le premier phénoméne semble se produire parfois sans que les varia- 
tions du milieu extérieur interviennent, par exemple, on l'observe lorsque la 
cellule a pratiqué une abondante phagocytose et accumulé des réserves. Mais 
il suffit aussi d'autres fois d'une très légère évolution du milieu vers l'hyper- 
tonie pour le déclencher. 

L'enkystement proprement dit fait suite au pré-enkystement. Son déter- 
minisme parait essentiellement d'ordre hygrométrique, mais l'état d'oxygéna- 
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tion du milieu intervient aussi: dans une préparation dont la quantité de 
liquide est suffisante, mais qu'on lute pour empécher le renouvellement de 
l'air autour du liquide, un pré-kyste évolue vers le kvste de longue durée. 

La durée de conservation des kystes proprement dits est certainement 
considérable. Ceux de Plagiopyxis minuta ne sont nullement affectés par un 
séjour de six mois à l'air libre. 

Les pré-kvstes et les kvstes décrits précédemment correspondent à des 
Formations acycliques, c'est-à-dire à des kvstes dont le déterminisme n'est pas 
lié à un phénomène de sexualité. On les retrouve chez tous les Thécamoebiens 
des sols. 

Plagiopyxis minuta représente un type moven de Thécamoebien édaphique. 
Or, suivant l'espéce que l'on envisage, on se trouve en présence d'un certain 
nombre de variations. J'étudierai quelques exemples de ces variantes, qui me 
permettront, par la suite, de dégager les thémes principaux du comportement 
trophophasique chez les édaphiques. 


m 


E 


2. — LA TROPHOPHASE CHEZ QUELQUES ESPECES 


Dans des travaux antérieurs dont on trouvera plus bas la référence, j'ai 
donné la description de la trophophase chez 17 espéces édaphiques dont deux 
seulement avaient jusqu'alors fait l'objet d'observations d'ailleurs trés par- 
tielles. Parmi ces espèces, j'étudierai brièvement les huit suivantes : 


A. — Bullinularia gracilis THOMAS. — ( BONNET, L. 1961 a) 


Le pré-kyste (fig. 56), entouré d'une double membrane jaunátre, souple 
et déformable, présente des mouvements endoplasmiques rapides. Une aug- 
mentation de volume précède le dékystement, qui se produit de. la méme 
facon que chez Plagiopyxis minuta (fig. 57). La membrane est phagocytée dans 
la région pseudostomienne, mais subsiste le plus souvent sur le reste de la 
cellule. 

Le cytoplasme s'épanche en lame sous la sole ventrale ; la lame ne tarde 
pas à former des pseudopodes courts, boursouflés et nombreux (fig. 60). Puis 
se constituent de longs endolobopodes dont la longueur atteint 100 y (fig. 61). 
De minces lames ectoplasmiques jaillissent rapidement autour de la lame 
ventrale et se gélifient aussitót (fig. 63). Les anastomoses ne sont pas rares. 


D ————————————————————————————————M——————————— M ——————— 


Fic. 56 à 65. Bullinularia gracilis; 56 : pré-kyste ; 57 : hydratation du pre-kvste ; 58 : excretion de 
particules accompagnant la sortie des premiers pseudopodes ; 59 : individu fixé par sa sole ventrale ; 
60 : les premiers pseudopodes ; 61 : lobopodes normaux ; 62 : lame ectoplasmique jaillissant latéra- 
lement d'un lobopode ; 63 : lame ectoplasmique jaillissant à la périphérie de la lame ventrale ; 
64 : anastomose entre deux lobopodes ; 65 : régression d'un lobopode. — Fic. 66 à 73. — Bullinularia 
indica ; 66 : dékystement, formation d'expansions globuleuses ; 67 : une expansion, fortement grossie. 
montrant une pulsole ; 68 : pseudopodes normaux; 69 : détail d'un pseudopode ; 70 à 71 : deux 
phases successives de la régression des pseudopodes : aspect boursouflé, puis étirement du 
plasmalemme ; 72 et 73 : deux phases de la régression d'une lame pseudopodique ; remarquer les 
courants endoplasmiques. 
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Elles se produisent á une certaine distance du test et intéressent les grands 
endolobopodes (fig. 64). 

La régression des pseudopodes rappelle beaucoup celle que G. DEFLANDRE 
(1936) a décrite chez les Nebelidae : lorsque le pseudopode quitte son substrat, 
le plasmalemme s'effile et se distingue nettement de l'ectoplasme ; puis il 
retourne à la masse. Lorsque une lame se retire, son contour prend une allure 
trés finement déchiquetée (fig. 65). 

L'émission des premiers pseudopodes s'accompagne de l'excrétion de 
nombreuses particules organiques ou minérales (fig. 58). 

Le déplacement, non polarisé au début, le devient nettement par la suite, 
avec l'expansion des pseudopodes dans une direction privilégiée qui est l'axe 
antéro-postérieur, et en avant du pseudostome. La vitesse atteint 60 p par 
minute, soit 0,008 Unité-corps par seconde (U.C.S.). 

Le pré-enkystement ne demande, pour se produire, que quelques minutes. 


B. — Bullinularia indica (PENARD) DEFLANDRE. — (BONNET, L. 1961 a) 


E. PENaRD (1912), au prix de patientes recherches, réussit à observer le 
kyste et les pseudopodes chez cette espéce qu'il avait découverte dans les 
mousses. Mais il précise, à propos des pseudopodes: «il faut bien le dire, 
celui qui les cherchera n'aura guére de chance de les trouver ». L'observation du 
dékvstement est en effet problématique. Je l'ai cependant réalisée à plusieurs 
reprises, aprés de nombreuses tentatives infructueuses. En raison de l'opacité 
du test, le pré-kyste ne peut guére étre observé que si l'on a procédé à un 
écrasement ménagé du test. L'aspect est exactement celui de l'espéce précé- 
dente. 2 s 

Lors de l'extroversion de la lame ventrale, de grosses boursouflures cvto- 
plasmiques apparaissent, dont certaines renferment des pulsoles (fig. 66 et 
67). Ce fait confirme la nature sarcodique et non pseudopodiale de la lame 
ventrale. í 

Les pseudopodes (fig. 68 et 69) sont très réfringents, de taille considérable 
(certains atteignent 400 y !), et nombreux. Les phénomènes de détumescence et 
de retrait sont identiques à ceux que j'ai décrits chez B. gracilis (fig. 70). 
L'enkystement est aussi rapide que dans l'espéce précédente. 


C. —Centropyxis aerophila DEFLANDRE. — (Bonner, L. 1961 a) 


Le pré-kyste, ovoide, occupe la moitié du volume de la panse lorsqu'il 
est en voie de dékystement. Son comportement lors de la déhiscence n'a pu 
étre observé. Peu aprés, une masse de cytoplasme clair vient occuper l'inté- 


—————————————————————————————————————————— 


Fic. 74 à 77. — Centropyxis aerophila ; 14 : coalescence de deux pseudopodes ; 75 et 76 : pseudopodes ; 
T! : pseudopode apical. — Fic. 78 et 79. — Centropyxis aerophila var. sphagnicola ; 78 : plusieurs 
pseudopodes émis peu après le dékystement ; 79 : pseudopode apical. — Fic. 80 à 83. — C entropyxis 
deflandriana ; 80 : dékystement, excrétion de particules ; 81 : les premiers pseudopodes ; 82 : 
pseudopode apical; 83 : formation de deux pseudopodes au sommet du pseudopode apical. 
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rieur de la visiére, s'épanche en lame sous la sole ventrale et s'étend meme 
jusque sur les flancs sous la forme d'un enduit muqueux, jaunátre, qui 
tapisse les parois du test et incorpore des particules étrangéres (fig. 74 et 77). 

A partir de la lame naissent de grands endolobopodes simples (fig. 76) ou 
digités (fig. 75). Leur longueur dépasse souvent celle du test (fig. 77); la 
coalescence entre deux ou plusieurs lobopodes ne laisse pas d'être fréquente 
(fig. 74). L'émission d'un pseudopode unique, que j'ai nommé pseudopode 
apical s'accompagne d'une progression rapide (fig. 77). La vitesse atteint alors 
0,3 U.C.S. 


D. — Centropyxis aerophila var. sphagnicola DEFLANDRE. — (BONNET, L. 1963) 


Les activités sont comparables à celles que j'ai décrites chez le type, à 
cela près que la lame cytoplasmique ventrale ne paraît pas s'épancher jusque 
sur les flancs du test (fig. 78 et 79). 

AS 


E. — Centropyxis deflandriana BONNET. — (BONNET, L. 1963) 


Chez cette espéce, la panse contenant le pré-kvste est séparée de l'exté- 
rieur par un épiphragme brun-foncé formé de particules humiques agglomé- 
rées par une matiére muqueuse durcie. La déhiscence s'effectue par dispari- 
tion de la cuticule pré-kystique ; le phénomène reste localisé à la région du 
pseudostome. Je n'ai pu encore préciser s'il s'agit d'une résorption ou d'une 
phagocytose locale de la membrane. Cependant, la: présence dans le cvto- 
plasme de fragments jaunátres analogues à ceux que l'on observe chez Pla- 
giopyxis minuta et chez Bullinularia gracilis fait pencher en faveur de la deu- 
xième hypothèse. 

La masse cytoplasmique s'épanche à l'intérieur de la visière puis sous la 
sole ventrale. De nombreuses particules de nature humique et minérale sont 
alors excrétées, en même temps qu'une matière mucilagineuse (fig. 80). 

La cellule ne forme pas d'épipodes. Son contact avec le test n'est assuré 
qu'au niveau de l'étranglement qu'elle subit entre la panse et la visiere. Une 
cuticule mince et réfringente entoure en permanence la masse cytoplasmique. 

Les pseudopodes sont absolument comparables à ceux de C. aerophila. 
Assez nombreux au début (3 ou 4) (fig. 81), ils sont vite remplacés par un 
pseudopode apical démesuré (80 u) qui assure un déplacement rapide (fig. 82 
et 83). La régression s'accompagne de l'étirement du plasmalemme. 
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Fic. 84 à 87, — Centropyxis vandeli ; 84 : progression lente ; 85 : pseudopode apical, progression rapide ; 
86 : détumescence (pseudopode du haut); 87 : régression du pseudopode apical avec étirement 
du plasmalemme ; simultanément, un pseudopode latéral se forme et s'élargit par jaillissernent de 
sol ectoplasmique : l'organisme va changer de direction. — Fic. 88. — Plagiopyxis labiara ; pseu- 
dopodes ectoplasmiques. — Fic. 89. — Centropyxis deflandriana var. minima, progression rapide 
au moyen du pseudopode apical. — Fic. 90. — Heleopera sylvatica; pseudopodes « en bois de 
cerf », — Fic. 91 et 92. — Heleopera petricola var. humicola (accolé à un test vide situé vers le 
haut); réalisation d'une anastomose. 
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Au cours de la progression, C. deflandriana amasse à la périphérie de la 
lame ventrale des particules variées dont le volume global excéde parfois celui 
du test. Des bactéries rencontrées par les pseudopodes glissent le long de ces 
derniers et sont phagocytées sur le pourtour de la lame ventrale selon le mode 
cupulaire. 


F. — Cyclopyxis eurystoma var. parvula BONNET et THOMAS. — (BONNET, L. 1963) 


Le pré-kyste est fixé à la partie dorsale de la théque en face du pseudos- 
tome. Il n'occupe que la moitié tout au plus du volume du test. 

Lors de la déhiscence, une lame cytoplasmique s'épanche sous la sole 
ventrale et assure le déplacement. La périphérie de la lame engendre des 
endolobopodes normaux fréquemment assez nombreux (3 à 5). Tout le pour- 
tour de la lame posséde la méme potentialité (fig. 93 à 95) mais parfois, un 
faisceau de, pseudopodes paralléles assure un déplacement polarisé plus 
rapide (fig. 94). idas 


G. — Geopyxella sylvicola BONNET et THOMAS. — (BONNET, L. 1961 a) 


Il s'agit d'une forme à épiphragme, mais ici cette membrane fait partie 
intégrante de la cellule contrairement à ce qui a lieu chez la plupart des 
espèces. Le pré-kyste adhère à la région dorsale du test et se prolonge vers le 
bas, sous une forme quelque peu cylindrique, jusqu'à venir au contact de la 
paroi ventrale. L'épiphragme, trés épais, fait saillie à l'intérieur de la cellule. 
Il est constitué par une matiere colloidale organique renfermant de fines 
inclusions minérales. 

La destruction de cette région ressemble à une dissolution. L'épiphragme 
se résorbe peu à peu, livrant le passage à une lame cytoplasmique qui s'épan- 
che sur la sole ventrale. Àu début, la progression résulte de l'activité de la 
lame seule ; ensuite apparaissent de très grands endolobopodes, plus clairs 
que ceux des espéces précédentes (fig. 99), et des lames courtes à contour 
arrondi. Le phénoméne d'étirement du plasmalemme existe aussi chez cette 
espèce (fig. 101). 


H. — Heleopera petricola var. humicola BoNNET et THOMAS. — 
(BoNNET, L. 1961 a) 


Le kyste de cette variété est identique à celui d'une Nebela. La déhiscence 
se produit moins d'une heure aprés l'imbibition de l'échantillon du sol; dans 
une mise en culture, c'est toujours cet organisme qui manifeste son activité 
le premier. L'hémisphére du kyste qui se trouve dirigé vers le pseudostome se 
plisse, comme sollicité par une traction intérieure. Il se résorbe peu à peu 
et laisse le passage à un tronc cytoplasmique qui ne tarde pas à se diviser 
en pseudopodes nombreux (2 à 10). Ces derniers font directement saillie hors 
du pseudostome. Il n'existe aucune formation qui soit comparable à la lame 
cytoplasmique des Thécamoebiens à sole. 
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Fic. 93 à 95. — Cyclopyxis eurystoma var. parvula ; 93 : après le dékysternent, émission de pseudopodes 
dans diverses directions ; 94 et 95 : déplacement polarisé au moyen d'un faisceau de pseudopodes. — 
Fic. 96 à 101 : Geopyxella sylvicola ; 96 : coupe optique du pré-kyste en vue dorsale montrant le 
noyau ; 97 : vue orale montrant le pseudostome circulaire et le pourtour de la lame ventrale matė- 
rialisé par des particules ; 98 : pseudopodes ; 99 : pseudopodes tres grossis; 100 : jaillissernent 
de sol ectoplasmique à partir d'un pseudopode; 101 : regression d'un pseudopode ; étiremnent 
du plasmalemme. — Fic. 102. — Plagiopyxis declivis ; endolubopode. 
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Heleopera petricola var. humicola montre un curieux cas de tactisme. 
Dès que les pseudopodes rencontrent le test d'une autre espèce, ils s'efforcent 
de s'introduire à l'intérieur du pseudostome. Cette observation est en plein 
accord avec ce que l'on sait des mœurs carnivores de Nebelidae. 

Les anastomoses entre pseudopodes ne sont pas rares ; elles peuvent se 
produire assez loin du test (fig. 91 et 92). 


3. — LES GRANDES LIGNES DU COMPORTEMENT TROPHOPHASIQUE 
CHEZ LES THECAMOEBIENS EDAPHIQUES 


Depuis les publications de 1961 et de 1963 dans lesquelles je décris la tro- 
phophase de 17 espéces et variétés, j'ai eu l'occasion d'étudier une dizaine 
d'autres organismes et de cinématographier la plupart des espèces en activité. 
La technique de cinématographie accélérée est d'un précieux concours pour 
létude de phénoménes aussi lents que les périodes d'hydratation ou de 
déshydratation du kyste; les phénomènes fugitifs (retrait des pseudopodes 
par exemple) peuvent étre observés un nombre de fois aussi grand qu'on le 
désire. 


À. — Les kystes de longue durée 


À l'exception de quelques espèces franchement aquatiques appartenant 
à la famille des Difflugiidae, les Thécamoebiens forment des kystes. Si la 
phase kystique est relativement bien connue chez les Gymnamoebiens, nous 
avons beaucoup moins de documents en ce qui concerne les Thécamoebiens. 
On distingue traditionnellement les kystes acycliques dont l'apparition est 
conditionnée par des facteurs externes (variations d'humidité surtout) et les 
kystes cycliques dont le déterminisme parait étre interne. On a voulu mettre 
ces derniers en relation avec des phénomènes de sexualité. R. Thomas (1962) les 
nomme « kystes de reproduction ». 

J'examinerai dans ce paragraphe les kystes du type acyclique. 


: a — Aspect 


Il s'agit en général de sphérules à surface régulière lisse, et d'une 
taille bien supérieure à celle des kystes dits de sexualité. La membrane, le 
plus souvent jaunátre, présente une épaisseur variable qui croit avec l'état 
de déshydratation plus poussée de l'amibe. 

Le kyste se situe le plus souvent à l'intérieur du test : il est alors dit endo- 
gène. Trés rarement, il se forme extérieurement mais reste alors rattaché à la 
théque, comme chez Sphenoderia lenta. 

Chez les Thécamoebiens édaphiques, le kyste de longue durée revét deux 
aspects. Dans la plupart des cas, la surface parait réguliére, lisse. Plus rare- 
ment (Centropyxis sylvatica), on peut rencontrer des formations à surface 
plissée : l'aspect étoilé de ces kystes à surface plissée rappelle celui qui a été 
décrit chez les Amibes. 

Les mouvements endoplasmiques ne sont guére perceptibles. 
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b — Dékvstement 


On ne l'a décrit que chez un petit nombre d'espèces. BELAR (1921) l'a étudié 
chez Chlamydophrys minor BEL. (Gromiidae), mais les conclusions que donne 
cet auteur concernent un genre extrémement éloigné des Thécamoebiens les 
plus typiques qui sont les Lobosa et les Filosa proprement dits. 

Le sort de la membrane kystique après la déhiscence mériterait d'être 
précisé. On admet que cette enveloppe est abandonnée. Chez les espèces 
dont j'ai pu étudier le dékystement (BONNET, L. 1961 et 1963), il semble que le 
phénomène revéte deux modalités : 

— La membrane kystique s'hydrate et se résorbe progressivement, comme 
si elle était soumise á un processus enzymatique. Elle est ensuite incorporée 
à la cellule. Le comportement de Heleopera petricola var. humicola reléve de 
ce cas. 

— La membrane kystique se résorbe par un processus enzymatique ou se 
déchire dans une zone de moindre résistance, par exemple dans la partie du 
kyste le plus tardivement édifiée. La masse cytoplasmique s'extravase et la 
membrane kystique se trouve phagocytée. J'ai décrit ce mode chez Plagiopyxis 
minuta, mais il parait général chez tous les cryptostomes et les plagiostomes. 

Les deux processus sont d'ailleurs de méme nature : la lyse de l'enveloppe 
kystique est contemporaine du dékystement dans le premier ; elle est différée 
dans le second. 

Les édaphiques (du moins tous ceux qu'il m'a été donné d'observer vivants) 
pratiquent donc la récupération de la membrane. S'il n'en était pas ainsi, on 
pourrait apercevoir à l'intérieur de la panse, une accumulation d'enveloppes 
provenant des dékystements successifs. On ne peut concevoir une expulsion 
de la membrane par des orifices aussi exigus que le pseudostome des cryptos- 
tomes ou le diaphragme de Centropvxis sylvatica ou de Plagiopyxis callida. La 
phagocytose du kyste apparait donc peut-étre comme une conséquence de la 
structure du test. 


B. — Les kystes transitoires ou pré-kystes ( BONNET, L. 1959 c) 


a — Aspect 


J'ai donné plus haut la description de quelques-uns de ces pré-kvstes. 
Leur aspect est toujours sphérique ou ovoide, et leur surface trés réguliére 
(fig. 49, 56, 96). Les mouvements endoplasmiques sont aisément perceptibles. 
La membrane comporte une double épaisseur (fig. 48). Elle posséde une assez 
grande souplesse et accuse, par ses déformations, l'existence des mouvements 
internes (fig. 50). 

L'adhérence au test se réalise soit dans la région dorsale (Cvclopvxis), 
soit dans la région pseudostomienne (Plagiopyxis), mais les deux processus 
existent souvent dans la méme espèce. Chez les formes à épiphragme, il arrive 
que le pré-kyste occupe, sous une forme columnaire, tout l'espace dorso- 
ventral (Geopyxella, Trigonopyxis). 

Aucune trace d'ostiole n'est perceptible, mais ceci n'exclut pas l'existence 
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d'une région á plus faible résistance; la partie du kyste située en face du 
pseudostome est construite en dernier, ce qui lui confére peut-étre des pro- 
priétés mécaniques différentes. 


b — Dékystement 


Le processus se réalise de la méme fagon que pour le kyste de longue 
durée. On observe d'abord une hydratation (fig. 49, 57, 80, 96) puis les mouve- 
ments endoplasmiques deviennent perceptibles. 


La déhiscence comporte deux modalités (BONNET, L. 1963) : 


— La membrane pré-kystique disparait dans la région pseudostomienne 
seulement. Il s'agit vraisemblablement d'un processus enzymatique (lyse loca- 
lisée) mais une action mécanique n'est pas exclue, du moins au début (phago- 
cytose locale). Ainsi, chez Bullinularia gracilis, la région de déhiscence est 
phagocytée et ses fragments subsistent un certain temps dans le cytoplasme 
sous la forme d'inclusions pelotonnées renfermées dans des vacuoles diges- 
tives. Ce phénoméne se retrouve chez Bullinularia indica et chez la plupart 
des Centropyxis édaphiques. 


— La membrane pré-kystique est entièrement phagocytée ; on en retrouve 
par la suite des fragments en voie de lyse dans le cytoplasme (fig. 51). 

Les deux modalités peuvent exister dans la même espèce. Il s agit | vrai- 
semblablement d'un phénomène lié à la structure du test. 

La durée du dékystement varie énormément, même pour une espèce don- 
née. Elle est de 30 minutes à 1 heure chez Heleopera petricola var. humicola, 
de 1 à 3 heures chez Centropyxis deflandriana var. minima, et de 3 à 8 heures 
pour la plupart des autres espèces. 


C. — Les épiphragmes 


a — Aspect 


Chez les Thécamoebiens édaphiques on distingue deux sortes d'épiphrag- 
mnes : 

La premiére consiste en un bouchon de débris obstruant une ouverture 
en diaphragme, par exemple chez Plagiopyxis callida ; il s'agit d'une accumu- 
lation de particules humiques, de couleur brune, vraisemblablement cimentées 
par une sécrétion muqueuse. Lorsque la cellule va s'enkyster, elle entraine 
dans sa rétraction vers l'intérieur du test, de nombreux fragments qui s'étaient 
accumulés autour de la lame ventrale. Ces débris s'arrétent au niveau du dia- 
phragme interne qui sépare la visière de la panse (fig. 103). Dans d'autres cas, 
les particules s'accumulent autour de l'ouverture de la visiére (Centropyxis 
deflandriana). Mais il est abusif de parler ici d'épiphragme. 

Dans la deuxiéme modalité, que l'on peut observer chez certaines Cyclo- 
pyxis et dans les genres Geopyxella et Pseudawerintzewia, l'épiphragme fait 
partie intégrante de la cellule. Le pré-kyste adhére donc au test par la région 
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du pseudostome. La membrane obturante est formée par une rnatiere colloi- 
dale de méme couleur et de méme consistance que celle qui entoure le kyste. 
Elle incorpore cependant des particules rninérales trés fines et plus ou moins 
nombreuses (Cyclopyxis, Geopyxella), parfois des débris humiques (Pseuda- 


werintzewia) (fig. 104). 


Fi. 103. — Epiphragme et pré-kyste chez Plagiopyxis callida. — Fic. 104. — Epiphragme et pre-kyste chez 
Geopyxella sylvicola. 


b — Destruction de l'épiphragme 


Dans le cas des épiphragmes formés de débris accumulés, la destruction 
s'effectue aprés la déhiscence du kyste. Le bouchon de débris est progressive- 
ment désagrégé par l'activité des pseudopodes. 

Tout autre est le processus que l'on peut observer dans le deuxieme cas. 
J'ai pu en suivre les phases chez Geopyxella sylvicola, et les cinématographier 
en accéléré chez une Cyclopyxis du groupe eurystoma. La destruction de l'épi- 
phragme se déroule en méme temps que le dékystement, dont elle est l'épisode 
principal. Le bouchon se ramollit progressivement pendant que l'activité endo- 
plasmique s'accélére. Il arrive un moment oü la rigidité de l'épiphragme 
diminue suffisamment pour lui permettre d'accuser les mouvements intérieurs. 
Les particules minérales incluses se mettent en mouvement, attestant une 
certaine fluidité. L'épiphragme se liquéfie progressivement et ne laisse aucune 
trace. Chez la Cyclopyxis observée, le cytoplasme adjacent est vacuolisé d'une 
facon considérable et inhabituelle. Il s'agit sans aucun doute d'une lyse enzy- 
matique, comparable à celle de la membrane kystique. 

La durée de destruction est de l'ordre de 2 à 3 heures in vitro. 
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D. — L'émission des pseudopodes 


a — Genéralités 


Dès 1879, J. Ley énoncait les grandes lignes de la structure des pseudo- 
podes chez les Thécamoebiens des milieux aquatiques. Dans ses travaux de 
1890 et 1902, E. PENARD distingue, sans les classer, plusieurs types de pseudo- 
podes. Reprenant les notions antérieures dans un important travail de syn- 
thése, et s'appuyant aussi sur des observations personnelles, H. de SAEDELEER 
(1932 et 1934) distingue quatre grandes catégories qui servent actuellement de 
base à la classification : les pseudopodes lobosa (lobopodes), reticulolobosa, 
filosa (filopodes) et granuloreticulosa. 

Un lobopode peut étre entierement constitué par de l'ectoplasme (exolobo- 
pode). Il se présente sous un aspect hyalin, plus ou moins rigide ; le plasma- 
lemme le limite extérieurement. se 

En général, de l'ectoplasme et de l'endoplasme prennent part à sa consti- 
tution; il s'agit alors d'un endolobopode. Le pseudopode comporte un axe 
endoplasmique plus ou moins rigide et une gaine ectoplasmique hyaline entou- 
rée par le plasmalemme (fig. 69, 79, 102). 

Lors de la régression, le pseudopode perd sa rigidité, prend un aspect 
boursouflé et flasque puis retourne à la masse (fig. 70, 86). G. DEFLANDRE (1936) 
a attiré l'attention sur le comportement particulier du genre Nebela. En se 
retirant, le pseudopode « laisse derriere lui une fine pellicule sans structure 
apparente (...). Cette pellicule est tout de suite beaucoup moins large que le 
pseudopode ; elle s'effile petit à petit jusqu'a devenir pointue (...) et l'on peut 
suivre durant ce temps le contour arrondi du pseudopode en rétraction (...). 
Puis la pellicule elle-même semble arracher son extrémité du verre et elle 
retourne alors peu à peu à la masse ». 

Ce phénoméne n'est pas connu chez les Difflugiidae mais je lai signalé 
chez plusieurs Centropyxidae (BONNET, L. 1961 et 1963) (fig. 65, 71, 87, 101). 

Les réticulolobopodes, tels qu'on les trouve dans les genres Cryptodifflugia 
et Phryganella, sont entierement ectoplasmiques et hyalins. Digités, pointus 
mais non effilés, ils se caractérisent par de fréquentes anastomoses. 

Les filopodes sont de nature également ectoplasmique. Leurs caractéris- 
tiques principales sont : une grande longueur eu égard au faible diamètre, des 
extrémités acérées, des anastomoses fréquentes. Leur base s'étale parfois sur 
le substrat (Euglvpha) en formant des lames à contour dentelé. La résorption 
s'accompagne de cassures brusques dont l'aspect en zig-zag ou en baionnette 
a depuis longtemps frappé les observateurs. 

Les granuloréticulopodes se trouvent essentiellement chez les Foramini- 
feres. On ne les rencontre pas chez les véritables Thécamoebiens. 


b — Modalités de l'émission 


Si les espèces d'eau douce ou des tourbières ont fait l'objet de maintes 
observations, il en va tout autrement en ce qui concerne celles des milieux 
édaphiques. Les rares espéces présentes dans les sols et dont on connaissait le 
comportement avant mes publications de 1959 et suivantes, ne sont qu'acciden- 
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tellement édaphiques et leur étude a été faite sur des individus qui ne prove- 
naient pas du sol. C'est ainsi que E. PENARD (1910), étudiant des individus de 
Plagiopyxis callida récoltés dans des mousses du sol, décrit des pseudopodes 
« plutót courts, larges à la base, pointus et déchiquetés au sommet ». Par la 
suite (1912), le méme auteur a signalé une émission d'endolobopodes chez 
Bullinularia indica, également muscicole. i 

P. Voz (1929) donne une figure représentant un prolongement cytoplas- 
mique faisant saillie hors du pseudostome de Trigonopvxis arcula ; il s'agit 
d'une observation sur matériel fixé. Dans ces conditions, il parait difficile de 
préciser si l'on est en présence d'un pseudopode ou d'une partie de la masse 
sarcodique extravasée accidentellement. 

Lorsque, à partir de 1955, la diversité de la faune du sol fut soulignée, la 
description de formes cryptostomes amena certains auteurs (BONNET, L. et 
Thomas, R. 1955, CHARDEZ, D. 1959) à envisager l'impossibilité d'émission des 
pseudopodes. 11 semblait alors impensable que des pseudopodes tels qu'on les 
figure de facon classique puissent s'insinuer à travers la fissure exigué du 
pseudostome. En réalité, j'ai montré (1959 c et sg.) que les pseudopodes exis- 
tent bien chez toutes les espéces ; mais l'émission chez les plagiostomes et les 
cryptostomes s'effectue suivant un processus bien différent de celui qui est 
figuré dans les ouvrages classiques. Ce dernier mode n'est valable que chez 
les formes dépourvues de sole ventrale. 


— Cas des formes acrostomes. 


Ici, les pseudopodes sont émis directement à travers l'ouverture du pseu- 
dostome. Mais il n'est pas rare d'observer, par exemple dans les genres 
Heleopera, Euglypha, l'existence d'un tronc qui fait légèrement saillie hors du 
pseudostome avant de se diviser en pseudopodes. Dans ce dernier genre, le 
tronc revêt parfois un aspect laminaire déchiqueté. Il ne s'étale en aucun cas 
sur la surface de la théque (fig. 90 à 92). 


— Cas des formes à sole ventrale. 


L'émission ne se produit qu'à partir d'une fraction extravasée de la masse 
cytoplasmique : la lame ventrale (BoNNET, L. 1959 c). Il ne s'agit pas d'un 
pseudopode, car cette masse renferme en sa partie centrale organites et vési- 
cule pulsatile. Dans certains cas, la lame recouvre une importante partie de la 
surface du test, en débordant largement de part et d'autre de la sole (fig. 77). 

On pourrait croire a priori que la lame ne se manifeste que lorsqu'un 
support se trouve à la disposition de l'organisme. En réalité, il n'en est rien ; 
jai pu par exemple cinématographier, chez Bullinularia gracilis, l'extrusion et 
l'étalement de la lame sous le test en l'absence de tout support (fig. 105). 

Le phénomène de la lame ventrale est la règle chez toutes les formes à 
sole, quel que soit le phylum auquel elles appartiennent. On le rencontre 
méme chez les Filosa, par exemple chez Trinema enchelys (fig. 106). La lame 
présente chez cette derniére espéce un contour lobé qui diffère beaucoup de 
l'aspect filosa des pseudopodes proprement dits tel qu'il a été décrit par les 
auteurs. On peut voir là un remarquable exemple de convergence. 

La lame ventrale seule peut suffire à assurer le déplacement, qui est alors 
en général très lent et ressemble au glissement des Patelles. Mais, lors d'une 
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progression rapide, les pseudopodes normaux sont émis. Dans les genres à 
symétrie axiale (Cyclopyxis, Geopvxella), toute la périphérie de la lame ven- 
trale posséde la méme potentialité. Par contre, chez les formes à symétrie bila- 
térale, il y a toujours une orientation privilégiée des pseudopodes vers 
l'avant de la visiére. Lors d'un déplacement rapide, un pseudopode unique, le 
pseudopode apical (BONNET, L. 1961 a) entre en jeu. Sa longueur, considérable, 
dépasse parfois celle du test, chez toutes les Centropvxis à visière notamment 
(fig. 77, 79, 82, 85, 89); l'organisme progresse alors pseudostome vers 
l'avant. L'acquisition de la symétrie bilatérale s'accompagne donc d'une pola- 
rité dans le déplacement, et celle-ci est d'autant plus nette que l'allongement 
du test suivant son plan de symétrie se trouve plus accusé. Les formes à 
symétrie axiale, en progression rapide, émettent deux ou trois pseudopodes 
parallèles, mais la polarité n'est que momentanée (fig. 94). 


Fic. 105. — Extrusion de la lame ventrale en l'absence de tout support chez Bullinularia gracilis (photo- 
gramme extrait d'un film 8 mm). — Fic. 106. — émission d'un exolobopode à partir de la lame 
ventrale chez Trinema enchelys (photogramme extrait d'un film 8 mm ; l'énorme rapport d'agrandis- 
sement explique la granulation du cliché). 


Les changements de direction ne s'effectuent que rarement par incurva- 
tion du pseudopode apical (fig. 79). Bien plus fréquemment se produit un 
jaillissement latéral de sol ectoplasmique (fig. 83) pendant que le pseudopode 
précédent entre en détumescence et se résorbe. L'organisme progresse alors 
dans la direction du nouveau pseudopode et l'axe du test, aprés avoir effectué 
la rotation correspondante, se retrouve dans le sens du déplacement. 

En résumé, la figure classique du pseudopode sortant directement de 
l'euverture du pseudostome doit étre bannie chez les formes à sole ventrale. 
Elle n'est valable que dans le cas de tests acrostomes. 

L'émission des pseudopodes s'accompagne de la sécrétion d'une matière 
semblable à du mucus. Les particules rencontrées par l'animal dans sa pro- 
gression s'accumulent autour de la lame ventrale et en matérialisent le 
contour. La sécrétion est particuliérement abondante chez Centropyxis deflan- 
driana (fig. 80), C. vandeli (fig. 84 et 87), Plagiopyxis labiata (fig. 88). Pseuda- 
werintzewia calcicola produit une masse considérable de matiére muqueuse 
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qui agglomére des particules du sol en amas d'un volume égal à celui du test 
(BoNNET, L. 1961 a). 

Les modalités de l'émission appellent quelques réflexions. La systématique 
du groupe est actuellement basée sur la structure des pseudopodes. Or, la 
faune du sol montre l'existence de cas particulièrement ambigus : 


— Lobosa. Dans cette classe, on distingue traditionnellement les Eulo- 
bosa (à endolobopodes et ectolobopodes non anastomosables) et Reticulo- 
lobosa (à ectolobopodes anastomosables). Or : 

Chez des Centropyxidae : Bullinularia, Centropyxis minuta, C. aerophila, et 
chez des Nebelidae : Heleopera petricola var. humicola, on peut observer des 
anastomoses typiques, c'est-à-dire se réalisant loin du test (BONNET, L. 1961, 
1963) (fig. 64, 74, 91, 92). Les Plagiopyxidae présentent suivant l'espece envisa- 
gée soit des ectolobopodes (fig. 88), soit des endolobopodes (fig. 102). Il est 
méme possible d'observer les deux types chez Plagiopyxis labiata. Suivant la 
classification actuellement en vigueur, cette dernière espèce appartiendrait 
simultanément au sous-ordre des Eulobosa et à celui des Reticulolobosa. Les 
pseudopodes de P. minuta sont également ectoplasmiques sur la presque tota- 
lité de leur longueur (fig. 54 et 55). On peut invoquer un polyphylétisme dans 
le genre Plagiopyxis mais ceci n'explique pas tout. La distinction entre endo- 
et ectolobopode est en réalité assez artificielle ; d'abord, parce qu'il est diffi- 
cile de situer la limite entre endo- et ectoplasme ; ensuite, parce que les 
moyens optiques modernes permettent de déceler souvent des granulations 
invisibles au microscope ordinaire. 

Expérimentalement, on peut faire varier la forme des pseudopodes : sui- 
vant que Cyclopyxis eurystoma var. parvula se trouve dans une épaisseur d'eau 
suffisante ou dans un film de l'ordre de 5 p, les pseudopodes sont des lobo- 
podes classiques arrondis ou des lames hyalines déchiquetées, semblables à 
celles des Phryganella. 


— Filosa. J'ai décrit plus haut l'émission d'une lame ventrale chez Trinema 
enchelys ; cette lame produit parfois, outre les filopodes normaux, des lobopo- 
des parfaitement hyalins, et d'une longueur atteignant celle du test (fig. 106). 
Ces lobopodes présentent toutefois une raideur plus grande que celle des 
pseudopodes lobés normaux. 

Il s'avère donc de plus en plus qu'une classification basée sur la structure 
des pseudopodes n'apporte pas les éclaircissements souhaités, méme si elle 
est naturelle dans ses grandes lignes (Lobosa-Filosa). Mais dans l'état actuel 
de la connaissance du groupe, il est bien difficile d'offrir d'autres critéres en 
remplacement... 


E. — L'enkystement 
J'en étudierai le processus chez les Lobosa. 


a — Modalités 


L'enkystement est toujours précédé de la formation d'une cuticule 
autour de la cellule lorsque cette derniere est nue. Mais chez la plupart 


222 CARACTERES GÉNÉRAUX 


des espèces, l'amibe est cuticulée pendant la trophophase. Les épipodes 
disparaissent, la systole des vésicules pulsatiles ressemble à un éclatement. 
L'activité des pseudopodes s'arréte et, chez les formes à sole, la lame ventrale 
retourne à la masse, en entrainant à l'intérieur du test une partie des débris 
qu'elle agglutinait. L'activité pulsolique s'accélére et le volume de la cellule 
diminue. L'épiphragme se constitue, et les débris entrainés par la lame ven- 
trale dans son retrait peuvent participer à son édification. 

Le mucus assure une solide adhésion du test à son substrat. Dans un sol 
dont on n'a pas brutalement détruit la structure, on peut apercevoir les espè- 
ces enkystées fixées par leur sole ventrale sur des particules diverses. Le 
phénomène existe aussi chez les muscicoles à sole. Nous avons là peut-être 
l'explication de la structure étrange de Centropyxis horrida PENARD. Dans son 
travail de 1911, E. PENARD signale chez cette espéce l'existence d'une sorte 
d'aile ou caréne déchiquetée bordant le test à l'exception de la région buccale. 
G. DEFLANDRE (1929) note que la direction des épines est quelconque et que 
celles-ci « semblent se recourber de préférence vers l'avant », fait « peu en 
rapport avec les besoins de l'animal à l'état actif. ». En effet, chez les Centro- 
pyxis épineuses, les prolongements pointent vers l'arrière. Très judicieuse- 
ment, DEFLANDRE écrit également : « toute cette structure donne l'impression 
d'une exsudation qui se serait figée aprés avoir coulé ; il semble que la coquille 
a été collée à quelque chose... ». 

D'après ce que nous savons maintenant de l'éthologie des Thécamoebiens 
à sole, on peut dire avec certitude que Centropyxis horrida ne constitue pas 
une espéce autonome. Il s'agit d'une forme sans cornes dont la caréne repré- 
sente a) soit une lame ventrale figée sur place (par le fixateur ?) ce qui est peu 
probable — b) soit plus probablement un reste de la sécrétion muqueuse durcie 
qui fixait le test, au repos, sur le végétal qui lui servait de substrat (BONNET, 
L. 1963). 

La forme pré-kystique apparaît progressivement par épaississement de la 
cuticule. Les mouvements endoplasmiques sont aisément perceptibles. Lors- 
que les conditions de déshydratation du milieu persistent, le pré-kyste évolue 
lentement vers le kyste de longue durée. La membrane s'épaissit considérable- 
ment et, chez certaines espéces, se plisse (Centropyxis sylvatica). 


b — Déterminisme 


Le phénoméne peut étre déclenché expérimentalement par : 


— L'évaporation lente du milieu. Une évaporation trop rapide fait éclater 
la cellule. C'est vraisemblablement lorsque l'eau n'est plus que sous forme 
d'un film que se produit l'enkystement. Le liquide doit subsister au moins une 
demi-heure autour du test pour que la destruction soit évitée à l'animal. 


— Une trés légére évolution du milieu vers l'hypertonie. Si l'on considere 
que Ia solution du sol est sujette à de grandes variations de concentration, il 
semble que les phénoménes osmotiques puissent, dans les biotopes normaux, 
jouer un róle déterminant. Le pré-enkystement peut se produire méme dans 
le cas d'un film d'eau relativement abondant. Il suffit que le milieu devienne 
hypertonique. 

En culture, si l'on s'efforce de maintenir constantes les conditions du 
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milieu, les phénomènes de dékystement et d'enkvstement se produisent de 
façon périodique. Un individu repéré de Plagiopyxis minuta a montré par 
exemple l'alternance d'une dizaine de périodes de repos et de phases d'activité, 
ces derniéres d'une durée de 24 à 48 heures, pendant les trois mois que dura 
l'observation ; ni la teneur en eau, ni la température, ni la concentration en 
sels minéraux n'avaient varié dans cette période. Il s'agit ici vraisemblable- 
ment d'une activité réglée par l'inanition et la réplétion. 

La durée du processus d'enkystement varie beaucoup ; trente minutes à 
une heure suffisent à l'édification du pré-kyste mais l'évolution de ce dernier 
vers le kyste de longue durée demande plusieurs jours. 


4. — NUTRITION 


En étudiant l'émission des pseudopodes, j'ai évoqué quelques aspects de 
l'activité phagocytaire. Je dresserai maintenant un tableau d'ensemble du 
phénomène. 


Les proies sont de nature végétale ou animale. Nous trouvons : 


— Des bactéries, chez toutes les espèces. Leur ingestion a lieu à la péri- 
phérie de la lame ventrale lors de la progression. Lorsque les pseudopodes 
sont émis, les bactéries rencontrées par ces derniers glissent rapidement à 
leur surface et arrivent au contact de la lame ventrale. L'incorporation se fait 
suivant le mode cupulaire ( BoNNET, L. 1961 a). 


— Des spores de champignons, au moins chez Trigonopyxis arcula. 


— Des algues bleues (Nostocacées) et vertes (Protococcacées) chez Centro- 
pyxis aerophila. 


— Des débris ligneux et des fragments humiques, chez Bullinularia, Cen- 
tropyxis, Cyclopyxis, Diplochlamys, Pseudawerintzewia, Schwabia, Trigono- 
pyxis, en gros chez les espèces des humus. 

Dans ces trois derniers cas le mode d'ingestion cupulaire constitue le 
processus normal. 


— Des Thécamoebiens, chez Heleopera petricola var. humicola (et certai- 
nement aussi chez H. sylvatica, Hyalosphenia insecta, Nebela, Paraquadrula). 

La premiére espéce présente un tactisme tout à fait remarquable pour les 
tests de Thécamoebiens. 

Tout de suite aprés le dékystement, elle s'abouche aux théques qu'elle 
rencontre dans ses déplacements et y introduit ses pseudopodes (fig. 91 et 92). 
En raison de sa grande activité et de son abondance elle doit constituer, dans 
les sols calcaires, un dangereux prédateur pour les Thécamoebiens. 

Il est possible que certaines substances protéiques de la solution du sol 
soient absorbées par pinocytose. Mais aucune observation de cet ordre n'a 
encore été faite. 


5. — DIVISION 


En se basant sur des travaux déjà anciens, on admet que la mitose s'effec- 
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tue chez les Thécamoebiens suivant les trois modes mitotiques décrits chez les 
Gymnamoebiens. G. DEFLANDRE (1953) donne les exemples suivants : 


— Promitose : Arcella, certains Chlamydophrys, Difflugia gramen. 


— Mésomitose : certains Chlamydophrys, Clypeolina, Difflugia mammil- 
laris, D. molesta, D. pyriformis. 


— Métamitose : Centropyxis aculeata, Euglvpha spec., E. tuberculata. 


Je n'ai pu revoir le détail des phénoménes nucléaires que chez Euglypha 
laevis. Ils sont absolument conformes à la description donnée par K. BELAR 
(1926). 

On trouve trés fréquemment dans les sols des tests accolés pseudostome 
contre pseudostome. Lorsqu'il s'agit de Centropyxis à visiere et de Plagiopyxis 
callida, la position est toujours téte-béche. S'agit-il là de phénoménes de divi- 
sion au cours desquels les cellules ont péri, peut-étre par suite d'une dessica- 
tion prématurée du milieu, ou de cas de conjugaison ? Seul l'examen sur le 
vivant peut permettre de trancher la question. ` hs 

Dans certains cas, la division se produit à l'extérieur des tests aprés une 
exuviation. 

J'ai observé, chez Cyclopyxis eurystoma var. parvula, la sortie d'une amibe 
de grande taille, non cuticulée, dont le contour rappelait assez celui de Mavo- 
rella vespertilio PENARD. Cette amibe, aprés un trés court déplacement, s'immo- 
bilisa entre deux particules et se divisa. Pendant la division, la forme était plus 
ou moins ovoide. Lorsque les deux cellules-filles se séparèrent, les noyaux- 
fils n'étaient pas encore visibles mais les nouvelles amibes avaient la forme 
limax. Il ne m'a été possible de les suivre que quelques minutes, au cours des- 
quelles le noyau redevint apparent. 

Le phénomène d'exuviation n'est pas obligatoirement en rapport avec une 
division. La cellule quitte sa théque pour en construire une nouvelle. R. THOMAS 
(1961) donne d'excellentes figures de cette activité chez Diplochlamys timida. 
Ainsi peut-on en partie expliquer la multitude de tests vides que l'on rencontre 
dans les sols. 


6. — PHENOMENES DE SEXUALITE 


E. PENARD (1902) décrit, chez quelques espèces, des phénomènes de conju- 
gaison. Chez Quadrula discoides PEN. (= Paraquadrula discoides) il cite 
« deux cas d'enkystement après conjugaison préalable »...; «... dans les deux 
couples l'une des coquilles était vide, tandis que l'autre renfermait un kyste 
arrondi, et que de plus la paroi intérieure de la coque était doublée d'une pelli- 
cule brune, laquelle sur certaines régions se voyait détachée de la coquille et 
flottait libre dans l'intérieur. La bouche était fermée par un diaphragme noi- 
rátre ». 

G. DEFLANDRE (1932), donne le processus suivant pour Paraquadrula irre- 
gularis (ARCHER): « ces deux individus s'accolent par leur pseudostome, le 
contenu cellulaire de l'un passe entiérement dans l'autre oú l'ensemble s'ar- 
rondit en devenant immobile et en s'entourant d'une sorte de pellicule flottante 
dont la provenance n'a pas encore été élucidée. A ce stade, le kyste posséde 
deux noyaux ; là s'arrêtent nos connaissances. » 
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R. Thomas (1962) décrit un processus analogue chez Pseudodifflugia gra- 
cilis. Chez Cryptodifflugia compressa, le méme auteur observe la conjugaison 
de deux individus accompagnée de la construction d'une nouvelle théque plus 
grande dans laquelle passe la cellule binucléée. Il s'écoule un intervalle de 


plusieurs jours entre la plasmogamie et la caryomyxie, qui s'effectue dans le 
kyste. 


Frc. 107 à 110. — Kvstes cycliques (2); 107 : Centropyxis aerophila var. sphagnicola ; 108 : Plagtopyxis 


callida ; 109 : Centropyxis orbicularis ; 110 : kystes avec corps en forme de spores chez Plagiopyxts 
callida. 


E. PENARD (1922) décrit chez Euglypha scutigera un phénomène de méme 
nature. 


D. CHARDEZ (1960) signale, chez Trinema enchelys, une copulation avec 


passage d'un des conjoints dans une des deux théques, puis enkystement ; le 
kyste est binucléé. 
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Résumant ces différents processus, R. THoMas (1962) les raméne à trois 
modes : 


a — Un mode individuel: l'animal se divise, forme une seconde théque 
plus grande occupée par le nouvel individu résultant de la fusion des deux 


cellules-filles. 


b — Un mode faisant intervenir deux individus différents qui copulent 
et forment une troisième thèque plus grande occupée par le nouvel individu. 


c — Un mode faisant intervenir deux individus différents qui copulent et 
restent dans l'une des deux théques. Dans les trois cas, l'individu binucléé 
s'enkyste. Ainsi se constituent des kystes que l'on peut classer dans la catégo- 
rie des kystes cycliques, à déterminisme interne. R. Thomas (loc. cit.) les 
nomme « kystes de reproduction ». En sus des espéces précédemment citées, 
cet auteur les a observés chez Assulina seminulum et Cryptodifflugia com- 
pressa. 

Dans les sols, ces kystes ne sont pas rares : on peut les observer chez la 


Fic. 111 à 116, — Kystes cycliques (?) et conjugaison ; 111 : Nebela collaris ; 112 : Nebela lageniformis ; 
113 : Paraquadrula irregularis ; 114 : conjugaison (?) chez Cyclopyxis eurystoma var. parvula ; la 
théque inférieure seule contient un kvste ; 115 : Trinema enchelys ; 116 : Euglypha rotunda. 
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plupart des Centropvxis, Cvclopyxis eurystoma, la plupart des Euglypha, 
Nebela collaris, N. lageniformis, Plagiopyxis callida, Pseudodifflugia gracilis 
var. terricola, Trinema enchelys. Iis se présentent sous un aspect étoilé et leur 
membrane est trés épaisse. Malgré de nombreuses tentatives de mise en cul- 
ture, il m'a jusqu'ici été impossible d'en obtenir la déhiscence. 

S'il est exact que ces kvstes proviennent d'une conjugaison, ils sont alors 
manifestement diploides ou binucléés. Ce fait est peut-étre en rapport avec les 
dimensions en général plus grandes des tests néoformés. 

A cóté de ces kvstes uniques, on peut en rencontrer d'autres, de méme 
aspect, mais qui se trouvent groupés par deux, quatre, ou huit. Trés rarement, 
jai pu observer des nombres impairs, 5 par exemple. On les trouve chez la 
plupart des espéces édaphiques, mais ils sont plus fréquents dans les genres 
Centropyxis (fig. 107, 109), Plagiopyxis (fig. 108), Nebela (fig. 111, 112), Para- 
quadrula (fig. 113), Euglypha (fig. 116), Trinema (fig. 115). Leur nature exacte 
n'a pu étre encore élucidée, en dépit de nombreuses tentatives de mise en cul- 
ture. Il faut s'en tenir présentement à des hypothèses. S'agit-il d'autres orga- 
nismes venus s'enkyster dans des tests vides, comme je le suggérais dans un 
travail antérieur (1961 b) ou de kystes formés aprés un processus de méiose, 
ce que laissent penser les nombres 4 et 8 ? La présence de kystes dans des 
théques bien obturées par un épiphragme (par exemple dans celles de Plagio- 
pyxis callida, dont le diaphragme est fermé par un bouchon épais), ferait plu- 
tót opter pour la deuxieme hypothèse. Dans ce cas, on pourrait considérer ces 
kystes comme produits par la méiose des individus diploides provenant d'une 
conjugaison. Ceci conduit à poser l’hypothèse d'un cycle dans lequel le kyste 
« de reproduction » serait celui du zygote, logé dans une théque plus vaste, et 
les kystes nombreux ceux des sporozoites, la méiose étant suivie d'une phase 
de multiplication (fig. 117). 


; 
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Fic. 117. — Cycle hypothétique chez les Thécamoebiens 


4—! 


228 CARACTERES GÉNÉRAUX 


A l'intérieur de kystes de longue durée s'observent aussi parfois des sphé- 
rules réfringentes, nombreuses, á aspect de spores (fig. 110). Leur nature est 
absolument inconnue. 

C'est sous une de ces formes que doit se produire la dissémination des 
Thécamoebiens. Comment expliquer autrement un peuplement qui de toúte 
évidence, s'effectue, comme nous allons le constater, par l'intermédiaire des 
mouvements de l'atmosphére ? 


V. — CARACTERES BIOGEOGRAPHIQUES 


La comparaison de récoltes provenant de régions aussi diverses que 
France méridionale, Spitzberg, Scandinavie, Afrique du Nord, Angola, Améri- 
que du Sud, montre l'existence de faunes identiques pour peu que les condi- 
tions écologiques soient comparables. En milieu muscinal le peuplement pré- 
sente la méme distribution mondiale. Il suffit de comparer la faunule des 
Muscinées de France (THoMas, R. 1961) à celle des Muscinées de Chine et de 
Java (BaRros, E. 1963 a et 1963 b) pour s'en convaincre. Cependant, certains 
auteurs ont cru déceler des cas d'endémisme dans le peuplement thécamoe- 
bien aquatique. Peut-étre en est-il de méme pour les milieux édaphiques trés 
profonds (humus tropicaux par exemple) dont l'épaisseur peut s'opposer à une 
facile dispersion des espèces par les agents extérieurs. En l'absence de docu- 
ments, il est prématuré de prendre position. 

On ignore encore les formes sous lesquelles sont transportés les Théca- 
moebiens. S'agit-il de tests entiers renfermant des kystes, ou un pré-kyste 
(fig. 103, 104, 107, 108, 109, 111, 112, 113, 115, 116) ou de kystes nus constitués 
après une exuviation, ou encore de spores (fig. 110)? Il n'est pas encore 
possible de le préciser. 

On connait mieux par contre la nature de l'agent de transport. La colani- 
sation par le vent combiné ou non à la pluie ne fait aucun doute. 

F. HEiNis (1933), étudiant le peuplement progressif d'un monument érigé 
en 1904, constate la gradation suivante : 


1906. Thécamoebiens: 2 espèces. — Rotifères : 2 espèces. 
1908. Amoebiens : 1 espèce. — Thécamoebiens : 8 espèces. 
Rotifères : 3 espèces. — Tardigrades : 2 espèces. 
1927. Amoebiens : 1 espèce. — Thécamoebiens : 11 espèces. 
Rotifères : 7 espèces. — Tardigrades : 5 espèces. 
1932. Amoebiens : 1 espèce. — Thécamoebiens : 16 espèces. 
Rotifères : 7 espèces. — Tardigrades : 6 espèces. 


R. Thomas (1961) a suivi la colonisation progressive des dépôts de pous- 
sières atmosphériques et industrielles sur des toitures. Il observe d’abord l'ins- 
tallation d'Algues unicellulaires et de Rotifères ; au bout de deux ou trois ans 
se manifeste la présence de deux Thécamoebiens : Centropyxis sylvatica et 
Heleopera sylvatica. 
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Les poussiéres accumulées depuis une vingtaine d'années dans les anfrac- 
tuosités des murs, les interstices des tuiles des toits ont fourni á cet auteur 
la faunule suivante : Assulina muscorum, Centropyxis aerophila, C. globulosa, 
C. sylvatica, Corythion dubium, C. d. var. aerophila, Euglypha tuberculata var. 
minor, Heleopera sylvatica. 

On ne peut manquer de voir l'analogie entre ce mode de dispersion et 
celui qui préside à la dissémination des Rotifères, des Tardigrades et aussi, 
semble-t-il, des Nématodes des sols. Ces organismes se retrouvent de façon à 
peu prés uniforme sur l'ensemble du globe ; leur mode de vie n'est pas sans 
rappeler celui des Thécamoebiens édaphiques ; leur habitat est en gros le 
méme. L. CUÉNOT (1949) indique comme biotopes d'élection des Tardigrades, les 
Lichens, les Hépatiques, les Mousses, les humus accumulés sous les Saxifrages 
et les Silénes, les gazons serrés. Les milieux les plus riches ne sont pas obli- 
gatoirement les plus humides : d'abondantes populations de Tardigrades vivent 
dans les Mousses corticoles, saxicoles, dans les Mousses des murs secs et 
ensoleillés, les toitures de chaume, tous milieux hébergeant un important peu- 
plement thécamoebien. On pourrait retrouver des caractéristiques analogues 
dans les habitats des Rotiféres et, dans une moindre mesure, des Nématodes 
libres. 

Tous ces groupes ont pu peupler des biotopes aux conditions extrémes 
gráce à leur faible taille et à la possibilité d'entrer en vie ralentie, réalisée au 
moyen de processus variés. 


VI. — CONCLUSION : LA STRUCTURE XEROMORPHE 


Dans les travaux précédents (BonneT, L. 1958 et sq.) j'ai insisté sur la 
signification que l'on pouvait donner aux structures propres aux Thécamoe- 
biens édaphiques : il s'agit manifestement d'adaptations xéromorphes. Tout se 
passe comme si ces organismes (ainsi d'ailleurs que ceux des Mousses) étaient 
adaptés aux conditions hydriques variables et à l'utilisation de l'eau sous la 
forme pelliculaire. Je rappellerai les différentes modalités de cette adaptation. 

Elle se réalise au moyen de processus morphologiques et de processus bio- 
logiques. 


l. — PROCESSUS MORPHOLOGIQUES 
A. — La tendance générale à l'aplatissement des tests 


Elle affecte méme les espéces acrostomes (Assulina muscorum, Difflugia 
lucida, Difflugiella oviformis, nombreuses Euglypha, Nebela). Les espéces 
non aplaties sont toutes de taille trés réduite (Euglypha, Euglvphidion enigma- 
ticum, Tracheleuglypha acolla). 

Chez les espéces non acrostomes se différencie une sole ventrale que l'on 
peut considérer comme un dispositif permettant à l'animal en activité d'émet- 
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tre ses pseudopodes au ras du substrat. Au repos, l'adhérence de la sole au 
support se réalise de facon parfaite gráce á une sécrétion muqueuse durcie 
(BoNNET, L. 1959 d et 1960 a). Il est possible d'observer cette position in situ 
chaque fois que la microtopographie du sol n'a pas été trop bouleversée par le 
prélévement de l'échantillon. i 

Chez les espéces non acrostomes à symétrie bilatérale, le pseudostome 
s'ouvre sur la sole de façon excentrique : la thèque est alors plagiostome. La 
famille des Centropyxidae montre une propension évidente à réaliser cette 
structure. Deux possibilités s'offrent alors : 


— La différenciation d'une visière ; elle a pour effet de séparer la cavité 
du test en deux parties: la panse, et le vestibule. Entre ces deux régions, 
l'orifice de communication, qui est en fait le véritable pseudostome, arrive à se 
réduire considérablement. Ainsi se trouve créée une zone de transition qui doit 
jouer un róle important dans la réduction de l'évaporation. Ce serait en somme 
l'équivalent chez les Rhizopodes de ce que représentent les cryptes stomati- 


^ 


ques des xérophytes. diis 


— Le phénoméne de cryptostomie ; il se manifeste par la réduction de 
l'ouverture distale du test et peut étre interprété dans le méme sens que le 
processus précédent. La protection contre la dessication ainsi réalisée est cer- 
tainement trés efficace, car on rencontre fréquemment dans des sols squelet- 
tiques désséchés depuis longtemps des formes sous pré-kyste et non obliga- 
toirement sous kyste véritable. Il est méme possible que certaines espéces 
n'aient que trés rarement recours aux kystes proprement dits. 

Dans toutes ces formes à sole, l'enkystement a lieu contre une particule ou 
un substrat quelconque qui joue le róle d'obturateur; le jeu de la tension 
superficielle suffit souvent à amener, lors de l'évaporation du liquide, la région 
du pseudostome au contact du support ; le phénomène peut être aisément cons- 
taté lors du montage sur lame: la plupart des tests ne sont visibles que par 
leur côté dorsal ( BoNNET, L. 1960 a). 


B. — Le rétrécissement du pseudostome par des dispositifs annexes 


Ce cas s'observe chez Cyclopyxis puteus où linvagination de la sole ven- 
trale produit un véritable puits dont les parois ont, par surcroit, tendance à 
porter des lobations. De nombreuses Cyclopyxis exotiques, actuellement à 
l'étude, montrent des lobations rétrécissant considérablement l'ouverture du 
pseudostome. Chez Plagiopyxis glyphostoma, j'ai décrit la présence d'indenta- 
tions qui réduisent l'orifice. 


2. — PROCESSUS BIOLOGIQUES 


A. — La lame ventrale 


On ne peut envisager, chez les espèces à sole, une émission de pseudopodes 
comparable à celle que l'on observe chez les formes acrostomes ; l'orifice, trop 
exigu, ne saurait permettre une sortie directe des pseudopodes. Une partie de 
l'amibe s'extravase sous la sole ventrale en s'insinuant, souvent péniblement, 
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à travers le pseudostome laminaire. L'observation m'a montré maintes fois 
que cette lame suffit à elle seule à assurer la locomotion au ras du support 
sans que l'on apergoive, à la périphérie du test, la moindre manifestation 
pseudopodienne. On peut envisager la lame ventrale comme un processus per- 
mettant la progression dans une couche d'eau extrêmement mince. Cyclopvxis 
eurystoma var. parvula arrive ainsi à se déplacer, malgré la pression considé- 
rable que doit exercer la tension superficielle, dans des lames d'eau d'épais- 
seur inférieure de moitié à la hauteur du test. Le glissement est extrémement 
ralenti, mais il n'en existe pas moins. 
Les pseudopodes proprement dits se forment toujours à partir de la lame. 
Il est intéressant de constater que dans des phylums trés éloignés l'un de 
l'autre se réalisent des structures tout à fait comparables : on ne saurait nier 
l'identité de forme du test entre certaines Centropyxis à visière (C. constricta 
var. minima, C. elongata) et le genre Trinema. Or, ce dernier, lorsque il est 
appliqué contre un support, possède une lame ventrale typique, que j'ai pu 
cinématographier (fig. 106) et qui fait parfois saillie latéralement. C'est d'elle 
que naissent les pseudopodes. La convergence se maintient donc au niveau du 
comportement. Lame ventrale et sole ventrale sont deux processus connexes. 


B. — Le pré-kyste 


Chez les Amibes du groupe terricola, on admet, depuis MATTES, O. 1924, 
que la différenciation cuticulaire du irc ard est en rapport avec le carac- 
tère variable de l'humidité dans les sols. 

Le pré-kyste doit étre vraisemblablement EEN dans ce sens. Cette 
membrane kystique imparfaite permet à l'organisme de supporter, à l'abri du 
test, d'assez longues périodes de dessication, sans toutefois entrer dans l'anhy- 
drobiose du véritable enkystement : l'atmosphère du sol est en effet le plus 
souvent voisine du point de saturation en vapeur d'eau. . 


C. — Les épiphragmes 


Extérieurs à la cellule ou formés en partie par la membrane cellulaire, ils 
réalisent un moyen supplémentaire d'isolement vis-à-vis du milieu, comme chez 
les Gastéropodes Pulmonés. La convergence entre les tests des Thécamoebiens 
des sols et des mousses à humidité faible et variable, et les coquilles des Gas- 
téropodes Auriculidae, Pupidae, Clausiliidae et Ferussacidae qui vivent dans 
les mémes biotopes est tout à fait remarquable : on observe ici et là le rétrécis- 
sement de l'orifice réalisé par des moyens morphologiquement analogues. 

En somme, la structure et la biologie des Thécamoebiens des sols (et des 
Mousses corticoles et saxicoles) se trouvent dominées par des processus xéro- 
morphes dont il n'existe que de rares équivalents dans les milieux aquatiques 
pérennes. 


CHAPITRE III 


ECOLOGIE 


I. — LE MILIEU ECOLOGIQUE 


Le milieu au sens causal est un concept certainement trés ancien: les 
techniques les plus frustes de la chasse ou de la péche découlent de la per- 
ception intuitive d'une relation de causalité entre l'animal et son environne- 
ment. Mais il constitue aussi une des notions les plus difficiles à définir. 

Dès le début, le milieu apparut sous un aspect global mais, au xIx* siècle, 
l'essor de la méthode analytique fit introduire dans ce tout une discontinuité 
dont l'écologie subit encore les répercussions. On ne peut nier l'apport, dans 
les sciences de l'Habitat, de l'expérimentation sur facteurs isolés: « sans 
l'analyse physiologique des facteurs du milieu, l'écologie n'aurait aucun fon- 
dement solide ». Mais « cela ne signifie pas que cette analyse soit toute l'éco- 
logie » (PRENANT, M. 1934). 

Pour éviter autant que possible d'introduire dans le milieu une discon- 
tinuité peu naturelle, l'écologiste se doit d'abord d'étudier les facteurs in situ; 
sa démarche est dés lors plus proche de celle de l'observateur que de celle de 
l'expérimentateur. En fait, l'expérimentateur est la Nature elle-méme et l'obser- 
vateur tente de saisir l'amplitude des variations naturelles de composantes 
accessibles à l'observation, et l'existence de corrélations entre ces compo- 
santes. 

Il lui sera loisible ensuite d'étudier expérimentalement et séparément les 
facteurs mis en évidence, en se résignant à faire une opération hautement 
artificielle. 

Ce protocole adopté, quelles limites faut-il assigner au milieu ? 

Je considère ici comme milieu écologique l'ensemble des conditions phy- 
siques, chimiques et biologiques qui sont réunies dans un biotope donné. Se 
trouvent donc impliqués les facteurs climatiques, minéralogiques, pédologi- 
ques et le peuplement bactérien, végétal et animal. Cette notion globale du 
milieu correspond assez bien à celle de « station » en phytosociologie. Une 
station est en effet « l'ensemble des facteurs agissant sur une localité déter- 
minée dans la mesure oü ils influent sur sa végétation ». C'est encore le 
« milieu biologique normal d'une plante ou d'un groupement » (PAVILLARD, J. 
1935), ou la « dwelling-place » des auteurs anglo-saxons. 
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II. — LES CARACTERISTIQUES DU MILIEU ECOLOGIQUE 


Le milieu, notion abstraite, est donc la manière d'être d'un prélèvement, 
d'une récolte ; il en traduit l'aspect global. Un ensemble de prélèvements de 
méme milieu constituera un faciés. Par exemple, je distinguerai dans les 
lignes qui suivent, les faciès : sol sous plantes isolées sur rochers acides de 
haute montagne; humus d'Ericacées dans l'étage subalpin, etc... 

Les caractéristiques de chaque faciès sont la moyenne de celles de cha- 
cun des prélèvements dont l'ensemble forme le faciès. 

Lors de l'étude de la caractérisation des relevés en général, j'ai donné un 
certain nombre de paramétres qui peuvent étre utilisés pour définir et compa- 
rer entre eux les relevés. Ils conviennent parfaitement dans le cas présent. 
Les uns, ou paramétres internes, décrivent les aspects généraux de la popu- 
lation thécamoebienne. Les autres s'appliquent aux caractéristiques édaphi- 
ques des prélévements ; ce sont les paramétres externes. 


l. — PARAMETRES EXTERNES 


J'envisagerai sous cette rubrique les aspects biologiques, physiques et chi- 
miques des milieux. 


À. — Les caractéristiques biologiques 


Cette expression désigne l'ensemble du peuplement non thécamoebien 
qui vit dans le milieu ou dans son voisinage immédiat. La coupure entre 
milieu et voisinage est d'ailleurs quelque peu arbitraire. Les organismes envi- 
sagés se répartissent en ensembles qui sont : 


a — Le peuplement végétal 


Il s'agit d'abord de la composition bactérienne du lieu de la récolte. Cet 
aspect n'est encore qu'ébauché mais, déjà, les recherches d'écologie bactérienne 
dans les sols offrent de séduisantes perspectives (LavERGNE, D. 1955, 1956, 1957, 
1960). 

On envisage ensuite le milieu végétal proprement dit (associations végé- 
tales présentes, type de végétation) qui intervient par ses excrétions racinaires 
et son effet rhizosphère. 


b — Le peuplement animal 


Cet ensemble pour lequel les relevés nécessitent une équipe de chercheurs, 
n'a pu étre suffisamment étudié. La recherche d'interactions possibles des 
Thécamoebiens avec d'autres groupes n'a pour cette raison, à l'exception de 
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quelques cas précis (prédation, nutrition, transport), pu faire l'objet d'une 
étude particulière, biotope par biotope. 


B. — Les caractéristiques physiques 


Les deux facteurs les mieux étudiés en écologie animale et en écologie 
végétale sont certainement l'humidité et la température. L'existence de nom- 
breux indices combinant pluviosité et température comme l'indice d'aridité 
de de MARTONNE, les coefficients de LanG, de MEYER, de BRYSSINE, le quotient 
pluviothermique d'EMBERGER, l'indice xérothermique de GAUSSEN et BAGNOULS 
montre l'intérét que les écologistes ont porté á ces deux caractéristiques. 

La plupart des espéces vivantes sont contraintes de subir les variations 
du milieu pendant leur vie active. Mais ici, nous sommes en présence d'un 
groupe qui entre en vie ralentie lorsque les conditions physiques deviennent 
défavorables. i 

Seule, l'eau liquide peut assurer l'activité des Thécamoebiens. Comme sa 
présence se trouve conditionnée par une limite inférieure et une limite supé- 
rieure de température, c'est l'interaction des deux facteurs, thermique et 
hydrique, qu'il convient de considérer. 


a — La température 


J'examinerai simplement ici quelques cas extrémes. Si les Thécamoebiens 
ne peuvent entrer en activité que pour des températures qui permettent la 
présence d'eau à l'état liquide, il n'en reste pas moins qu'à l'état enkysté, ils 
doivent supporter des températures élevées. 

Divers auteurs ont donné des mesures de températures extrémes pour 
des biotopes qui correspondent parfaitement à ceux que j'ai étudiés : P. Cas- 
SAGNAU (1961) signale, pour un sol nu, terreux, dans une prairie subalpine 
exposée au sud, une température extréme de 50% au mois de juin. Dans le 
même milieu, sous Trifolium sp. la température n'atteint que 35°. 

J. TRAVÉ (1963) donne, pour des milieux saxicoles de la région de Banyuls, 
des températures de l'ordre de 50 à 70° ; dans le massif du Carlitte, on peut 
observer des températures supérieures à 60». 

Or, ces biotopes sont relativement riches en Thécamoebiens. Ils corres- 
pondent sensiblement au faciés « sol sous plantes isolées sur rochers », dont 
j étudierai plus loin la faune. 


b — Les caractéristiques hydriques ; le degré de disponibilité d'un sol en eau 


Si on excepte quelques sols de prairie tourbeuse dans lesquels l'eau est 
d'origine phréatique, la plupart des milieux étudiés ici tirent leur principale 
source d'humidité des précipitations atmosphériques. Dans les précipitations, 
la pluie n'est pas seule à intervenir. Dans les régions méridionales, la rosée 
fournit un apport non négligeable, et, dans les sols squelettiques ou les micro- 
sols sur rochers, elle céde suffisamment d'eau pour permettre l'activité des 
Thécamoebiens. 
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Le liquide se distribue sous plusieurs aspects : 


1. L'eau hygroscopique : elle provient de l'humidité atmosphérique (phase 
gazeuse}, et entoure les particules du sol d'une pellicule trés mince, si énergi- 
quement retenue que les racines ne peuvent en bénéficier. Cette eau, de par 
son épaisseur minime, est inapte à assurer l'activité des Protozoaires. 


2. L'eau capillaire non absorbable : elle occupe les pores d'un diamétre 
inférieur à 0,2 u. La forme sous laquelle elle se présente et les phénomènes de 
surface s'opposent à son utilisation par les végétaux et par les Thécamoebiens. 


3. L'eau capillaire absorbable : on la trouve dans les pores dont les dimen- 
sions sont comprises entre 0,2 et 8 u. On peut la considérer comme normale- 
ment absorbée par les végétaux en dehors des périodes de précipitations. Mais, 
si elle permet l'activité des bactéries et des petits Protozoaires (Flagellés Bodo- 
nidés par exemple), il est peu probable qu'elle puisse autoriser celle des 
Thécamoebiens ; en effet, la dimension des plus ic pores est encore infé- 
rieure à celle des théques les plus petites. ~ 

Il est cependant possible que des individus se trouvant dans une lacune 
plus grande et vide d'eau, puissent émettre des pseudopodes en direction de 
ces pores capillaires ; il suffit que leur sole ventrale baigne dans une couche 
d'eau en continuité avec celle qui emplit les fines lacunes. L'observation in 
vitro d'espèces émettant des pseudopodes dans une épaisseur de liquide n'excé- 
dant pas 5 ou 6 p m'a conduit à faire entrer en ligne de compte l'eau capillaire, 
du moins celle qui appartient à la fraction absorbable. Un Thécamoebien de 
type aquatique (à test acrostome par exemple) n'est guère capable d'utiliser 
cette eau, mais une forme à sole, à condition que le pseudostome baigne dans 
le film d'eau, peut fort bien déployer ses pseudopodes. Dans ces conditions, la 
théque reste naturellement immobile, et la forme des pseudopodes s'écarte 
beaucoup de la normale (voir chapitre II). 


4. L'eau de gravité: elle occupe de façon temporaire les pores les plus 
grands. Les pédologues en distinguent deux fractions : 


— celle qui emplit les pores les plus gros ; elle subit un ressuyage rapide ; 


— celle qui se trouve dans les pores les plus fins parmi les pores non 
capillaires ; elle s'écoule bien plus lentement. Dans les deux cas, la gravité est 
responsable du drainage. L'eau de gravité est pratiquement la seule qui per- 
mette l'activité normale des Thécamoebiens. 

Ainsi, le sol ne met à la disposition des organismes qu'un milieu hydrique 
véritablement pelliculaire. 

Les caractéres sont nettement différents de ceux du milieu interstitiel. Ce 
dernier est essentiellement un milieu hydrique pérenne; il est aussi plus 
profond que les horizons à Thécamoebiens ; enfin, s'il peut étre qualifié d'inter- 
stitiel pour des animaux de l'ordre du millimétre, on ne peut garder le méme 
qualificatif pour des organismes dont la taille se situe autour de 70 p. 


Le degré de disponibilité de l'eau peut s'apprécier au moyen des carac- 
téristiques suivantes : 


— la capacité de rétention. 


Il s'agit de la quantité maxima d'eau capillaire retenue par le sol en place 
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ressuyé, c'est-à-dire dans lequel la circulation per descensum a cessé, ce qui 
s'observe en général 48 h après de fortes pluies. 

Dans la pratique, il est d'usage de substituer à la mesure de la capacité de 
rétention, celle de l'humidité équivalente. L'échantillon de sol, préalablement 
saturé d'eau, est soumis à l'action d'une trompe à vide sur un filtre en verre 
fritté, jusqu'à ce que le ressuyage soit complet. La différence de poids entre 
l'échantillon humide et l'échantillon desséché à l'étuve à 105% donne l'humi- 
dité équivalente. 

La notion de porosité capillaire (microporosité), c'est-à-dire le volume 
d'eau retenu, aprés ressuyage, par 1 dm? de sol est parallèle à celle d'humi- 
dité équivalente. 


En réalité, il s'avère souvent difficile de pratiquer l'une ou l'autre de ces 
mesures; les échantillons de terre ne sont pas toujours cohérents, et leur 
désagrégation accidentelle fausse complétement les résultats. Pour cette 
raison, je leur ai substitué la mesure suivante : 


TN 
— le point de flétrissement permanent Pf. 


Une partie seulement de l'eau emmagasinée par un sol est absorbable par 
les racines. La partie de l'eau capillaire que les racines sont incapables d'ex- 
traire correspond à une couche pelliculaire d'épaisseur constante, répartie 
autour de particules. La quantité totale ne dépend que de la surface des par- 
ticules, et elle est d'autant plus grande que le sol se compose de particules 
plus petites. Ainsi, dans un sol formé de grosses particules, une plante pourra 
extraire facilement une importante quantité d'eau avant d'étre affectée par la 
fanaison. A l'opposé, une plante poussant sur un sol à petites particules se 
fanera alors que la quantité d'eau présente sera encore importante. Un tel 
milieu est qualifié de physiologiquement sec. 

On appelle point de flétrissement permanent Pf la quantité d'eau qui se 
trouve encore dans le sol lorsque les plantes commencent à se faner de façon 
permanente. Point de flétrissement permanent et dimension des particules 
sont à peu prés inversement proportionnels. 

J'ai signalé un peu plus haut l'existence d'une relation entre la porosité 
capillaire (microporosité) et l'humidité équivalente. Les pédologues en voient 
également une entre humidité équivalente et point de flétrissement permanent. 
Ce dernier est égal au quotient de l'humidité équivalente par la constante 1,84 : 


H eq. 
P, nlt. coat 
1,84 


Le point de flétrissement permanent permet donc de se faire une idée 
approximative de la texture du sol. 

Pour connaitre Pf, on a recours par exemple à des méthodes biologiques : 
on évalue la quantité d'eau d'un échantillon de sol au moment oü une plante 
poussant sur ce sol commence à se flétrir. Cette méthode est, on le conçoit, 
inapplicable dans le cadre de ce travail. 

J'ai utilisé une méthode physique basée sur la mesure de l'hvgroscopicité. 
L'hygroscopicité est la propriété que possède le sol de condenser la vapeur 
d'eau atmosphérique, méme si l'atmosphére se trouve loin du point de satu- 
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ration. Il s'agit d'un phénomène de surface dans lequel un rôle important 
revient aux éléments colloidaux. 


Les pédologues ont établi une relation entre Pf et l'hvgroscopicité. Appro- 
ximativement : 


Pr = 1,5 x Hygroscopicité. 


La mesure de cette dernière doit se faire, naturellement, dans des condi- 
tions identiques. Les échantillons (10 g de sol sec) sont maintenus pendant 
cinq jours dans un dessicateur, en présence d'une solution de H,SO, a 2 % qui 
donne à l'atmosphère un degré hygrométrique de 98,8 (donc très voisin de la 
saturation) tout en empéchant la condensation. 

Après une première pesée, le prélèvement est desséché à 105%, puis pesé 
de nouveau. La quantité d'eau fixée, exprimée en % donne la valeur de l'hygro- 
scopicité. En multipliant les résultats par 1,5 on obtient la teneur en eau cor- 
respondant au point de flétrissement permanent. 

Le point de flétrissement permanent est trés élevé dans les sols tourbeux 
qui peuvent renfermer jusqu'à 50 96 d'eau lorsque les plantes qui y vivent meu- 
rent de sécheresse. Un limon argileux présente un Pf de l'ordre de 15 96 ; 
dans un sol sableux à gros grains, Pf se situe autour de 1,5 ?6. 

En régle générale, les sols à fines particules possédent un Pf élevé: les 
argiles retiennent plus d'eau que les sables, et les sols riches en colloides 
humiques en retiennent plus que les argiles. A la limite, on peut parler de 
milieux physiologiquement secs. Un sable, qu'a priori on serait tenté de qua- 
lifier de sec, n'en posséde pas moins une grande disponibilité en eau. 


c — La texture et la structure 


Les mesures précédentes, en particulier celle de Pf, donnent une idée appro- 
ximative de la texture du sol, c'est-à-dire de la finesse de ses éléments cons- 
titutifs (sables, limons, argiles et matières organiques). 

Il est cependant nécessaire de connaitre la structure, c'est-à-dire l'organi- 
sation des éléments constitutifs. En effet, pour une méme texture, un sol peut 
posséder de grandes lacunes et une bonne perméabilité, ou au contraire de 
trés faibles lacunes et une mauvaise perméabilité, suivant l'état de la structure. 

On effectue les mesures relatives à la structure au moyen de tests de per- 
méabilité. De nombreuses méthodes ont été proposées, mais la plupart ne 
sont guére praticables qu'en laboratoire. Sur le terrain, j'ai eu recours à la 
méthode des cylindres de R. SIEGRIST (1931), bien étudiée par J. M. TURMEL 
(1959). 

On enfonce dans le sol, jusqu'à mi-hauteur, un cylindre de 7 cm de dia- 
mètre et de 7 cm de hauteur. On y verse 10 fois de suite 100 cm? d'eau, et on 
mesure chaque fois le temps d'infiltration. Les chiffres obtenus permettent de 
construire des courbes de percolation: on porte le temps d'infiltration sur 
laxe des ordonnées, et les versements successifs sur celui des abscisses. 

C. C. MarHoN (1958) donne plusieurs courbes qui montrent de nettes dif- 
férences suivant que les mesures ont été pratiquées dans telle ou telle asso- 
ciation végétale. La perméabilité est par exemple beaucoup plus grande dans 
l'association à Erica scoparia et Erica cinerea de la Brande montmorillonnaise 
que dans celle à Erica scoparia et Erica tetralix. 
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Les auteurs qui ont utilisé la méthode de percolation ne sont pas tous 
d'accord sur les critéres qui permettent de caractériser l'allure générale des 
courbes. Un point de vue intéressant parait étre la longueur du temps d'infil- 
tration, mesurée lorsque la vitesse d'écoulement s'est stabilisée (CassAGNaAU, 
P. 1961). Cet auteur cite les exemples suivants pour les sols de la région d'Oré- 
don (Hautes-Pyrénées) : 


1. Temps d'infiltration inférieur à 2 mn : litieres de feuillus, de sapin ; sols 
et humus de la pineraie à Pinus silvestris et Arbutus uva-ursi en soulane ; sols 
et humus de la sapinière de pente. 


2. Temps d'infiltration compris entre 2 et 6 mn: humus tassés en sous- 
bois humides et certaines parties de la prairie subalpine. 


J. Temps d'infiltration supérieur à 6 mn: humus noirs de la Rhodo- 
pineraie humide, en bordure des faciès tourbeux ; sols des combes à neige 
alpines ou subalpines ; sols des prairies alpines en faciés humide. 

En réalité, ces catégories ne tiennent pas compte de la variation dans le 
temps de la vitesse d'écoulement avant que la valeur asymptotique ne soit 
atteinte. Un sol peut étre trés perméable, mais peu mouillable. Au début de la 
percolation, le temps mesuré est trés long, mais à mesure que le sol se mouille, 
il devient de plus en plus faible, jusqu'à atteindre une valeur limite. J. M. Tur- 
MEL (1959) constate, dans les sables littoraux, l'existence de localités donnant 
des courbes de percolation toujours décroissantes. Il explique ce fait par l'éta- 
blissement progressif d'un systéme régulier de circulation. « C'est la rapidité 
de progression du mouillage des particules solides autour des canalicules qui 
conditionne l'augmentation de la vitesse de circulation ». Dans le cas des 
courbes croissantes, les « valeurs sont d'autant moins différentes de la valeur 
asymptotique finale que l'échantillon est davantage prés de son point de satu- 
ration, cette valeur asymptotique ne dépendant que de la structure du sol et 
de ses conditions physico-chimiques ». 

Ainsi, le caractére croissant ou décroissant des courbes traduit deux 
ensembles différents de phénomènes. 


Une mesure de percolation devra comprendre : 


1. Le caractére croissant ou décroissant de la courbe. 


2. Le fait que la valeur asymptotique est ou non atteinte dans les limites 
de l'expérience (10 versements). 

Il était intéressant, en présence des distributions des valeurs fournies par 
les mesures, de déterminer les tvpes de courbes susceptibles de leur étre ajus- 
tés. Il s'agit des courbes de K. PEARSON. 

La caractérisation des courbes de PEARSON se fait au moyen des coefficients 


H3 Ha H3 4. * Ld La] . 
0,2 ——, bh = , et y, = —— ——, déjà envisagés dans la première partie 
3 2 3 
p^ E á 


de ce travail. B, exprime le degré d'asymétrie de la distribution, f, le kurtosis 
et y, le sens de l'asymétrie. y 

On calculera donc les moments des 2*, 3* et 4* ordre w, py, p de la distri- 
bution, puis on consultera l'abaque donnant le type de courbe correspondant 
(par exemple, dans MORICE, E. et CHARTIER, F. 1954). 
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En règle générale, toute les courbes atteignant assez rapidement le point 
de saturation appartiennent au type lu. Celles qui n'atteignent pas le point 
de saturation dans les limites de l'expérience sont du type Ij. Je donnerai ici 
quelques exemples : i 


250 


5 10 


Fic. 118. — Courbes de percolation croissantes à saturation lente 


1. Courbes croissantes à saturation lente (fig. 118) : 


— Prélèvement 1548 — Jouéou (Haute-Garonne). Sol argileux mêlé de 
fragments de schiste, en sous-bois d'Epicea. Temps (en secondes) : 12, 30, 45, 65, 
85, 110, 145, 165, 190, 240. 

On est ici en présence d'un phénoméne de mouillabilité croissante. 

8, = 0,197 ; 8, = 2,07 ; Courbe de type Ij. 

— Prélèvement 1528 — Marignac (Haute-Garonne). Sol d'alluvions argi- 


leuses en bordure de la Garonne, en pelouse de Dactylis glomerata. Temps: 
10, 25, 45, 60, 70, 85, 105, 115, 130, 150. 


8, = 0,45; B, = 2,15; Courbe de type Ij. 


2. Courbes croissantes à saturation rapide (fig. 119). 


— Prélévement 1590 — Laquettes d'Orédon (Hautes-Pyrénées). Pelouse à 
Festuca portée par un poli glaciaire ; mesure faite à 3 cm de profondeur, aprés 
avoir enlevé la végétation. Temps : 180, 250, 280, 290, 290, 290, 290, 290, 290, 290. 


B, = 4,58; B, = 6,24 ; Courbe de type lu. 
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— Prélévement 1544 A — Jouéou (Haute-Garonne). Humus d'Epicea. 
Temps: 10, 18, 17, 17, 17, 17, 17, 17, 17, 17. 
8, = 6,6 ; 8, = 7,8; Courbe de type Iu. 


3. Courbes décroissantes (fig. 120). : 

— Prélèvement 1 880 — Bord du lac d'Orédon (Hautes-Pyrénées) ; pineraie 
en soulane ; humus entièrement organique formé d'aiguilles de Pin. Temps: 
270, 270, 220, 197, 185, 185, 185, 185, 185, 185. 

8, = 1,40; B, = 2,64 ; Courbe de type I. 

— Prélévement 2088 — Falaises des Lacets d'Orédon (Hautes-Pyrénées). 
Humus d'Arbutus uva-ursi sur un petit replat de 2 m?. Temps : 150, 105, 90, 85, 
80, 80, 75, 72, 72, 72. 

B, = 3,61; 8, = 3,82; Courbes de type Iz. 


Ces caractéristiques permettent de comparer les différentes courbes de 
percolation sur des bases plus objectives que la simple allure d'un graphique, 
et, en particulier, de faire intervenir la forme des courbes dans des calculs 
ultérieurs. 


300 1590 
200 
100 
1544 A 
10 
3 10 
Fic, 119. — Courbes de percolation croissantes à saturation rapide 


C. — Les caractéristiques chimiques 


Il semble que, les premiers, les botanistes aient attiré l'attention sur les 
incidences du milieu chimique dans la distribution des espéces. Dés 1856, 
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Karl MüLLER, aprés avoir étudié l'action du zinc sur la distribution de Viola 
calaminaria, affirmait que les végétaux pouvaient, dans certaines conditions, 
étre considérés comme des indicateurs du chimisme des sols. 


4880 

100 
2088 

70 
5 40 


Fic. 120. — Courbes de percolation décroissantes 

Les pédozoologistes se sont essentiellement attachés à rechercher les 
influences de facteurs physiques (facteurs hygrométriques, thermiques, structu- 
raux). Cela tient vraisemblablement au fait que les organismes édaphiques les 
plus fréquemment étudiés sont des animaux aériens, et relativement affran- 
chis du complexe chimique qui les entoure, gráce à leur milieu intérieur, à la 
présence de chitine isolatrice... 

Il en va différemment pour les Protozoaires, qui ne peuvent entrer 
en activité qu'au sein de la solution du sol: on conçoit alors l'opportunité de 
rechercher si, parmi les facteurs chimiques présents dans le sol, certains sem- 
blent montrer une influence sur la distribution des espéces. 

Devant la multiplicité des facteurs, on en est réduit à faire un choix. Pour 
définir chimiquement un prélèvement donné, je me suis basé sur les critères 
les plus communément en usage en pédologie. Il s'agit du pH, des teneurs en 
CaCO, en Carbone organique, en matiére organique, en Azote total et du 
rapport C/N. 


a — le pH 


On pourra s'étonner de le voir figurer dans la rubrique des facteurs chi- 
miques. En fait, s'il s'agit d'une donnée de nature physique, elle traduit la 
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résultante de nombreuses conditions chimiques. Son intérét, a ce point de 
vue, est considérable. 

Mesure. — Tous les prélevements étudiés dans ce travail ont fait l'objet 
de mesures de pH. L'utilisation du pH-mètre électrique ne donne pas toujours, 
en pédologie, des résultats exacts car les électrodes: arrivent à se recouvrir 
d'une mince pellicule de colloides argileux qui perturbe leur contact avec le 
milieu. 


J'ai utilisé dans tous les cas la méthode colorimétrique ; quatre solutions 
permettent de couvrir une plage de pH de 3,5 à 8,5. Ce sont : 


— "Met de Dromucbesil. sms RE eT T irme pH 35 à 52 
—(nuse de quastHyle 5.29 orc AR ra t pH 4,6 à 5,5. 
— Blen de bromothymol ........... o a e pH 6,0 à 7,5 
¿NOUS ev EnEBOl sq aoa co Fen Re ome ER Emm pH 7,2 à 8,5 


Suivant le procédé classique, 3 à 5 g de sol sont agités dans un tube en 
verre neutre, en présence de 10 cm? d'eau. La proportion peut varier entre 
certaines limites. Tant que la dilution n'est pas excessive, le pH se maintient 
à peu prés constant en raison du pouvoir-tampon du sol. 


Signification du pH. — La valeur du pH et la teneur en calcaire « ne sont 
pas strictement liées ; simplement .. à un pH donné correspond une teneur 
maximum en carbonates, tandis qu'à une teneur donnée en calcaire correspond 
un pH minimum » (BOURNERIAS, M. 1959). 

J'ai calculé, sur 133 couples de données, le coefficient de corrélation 
entre pH et taux de CaCO, total: r est égal à 0,57, valeur largement signifi- 
cative (dans les mémes conditions, pour un niveau de probabilité de 
p —403001; 130,31 

De toute fagon on peut dire avec une bonne approximation, qu'un sol dont 
le pH est supérieur à 7,5 comporte du CaCO, actif et un complexe argilo-humi- 
que saturé. Pour un pH voisin de la neutralité, le taux de saturation avoisine 
80 % ; pour des pH compris entre 5 et 7, il y a équilibre entre les ions H+ 
et Cat+; pour un pH inférieur à 4 les ions H+ dominent ; le complexe se 
trouve en grande partie désaturé. 


b — Le taux de CaCO, 


Le calcium est, en pédologie, un élément de toute première importance. 
Non seulement il joue un róle essentiel dans la nutrition des végétaux, l'évo- 
lution des argiles, la composition des humus, mais encore il conditionne la 
structure du sol. Les acides humiques qui prennent naissance en présence de 
calcium cimentent les agrégats d'une fagon plus solide qu'en milieu acide. 


C'est essentiellement sous la forme de carbonate et bicarbonate que le 
calcium intervient dans les sols. Les pédologues distinguent (DUCHAUFOUR, Ph. 
1960) : 


— le carbonate inactif, calcaire dur en grains ou en cristaux, sans activité 
chimique par suite de son aptitude trop faible à étre mis en solution par l'eau 
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chargée de CO,. Cette fraction constitue cependant une réserve de carbonate, 
et c'est à ce titre que j'en tiendrai compte. 


— le carbonate actif, calcaire à l'état de fines particules. Sa facile solubi- 
lité dans l'eau chargée de CO, ou d'acides humiques lui confére une importante 
activité chimique. C'est en effet lui qui intervient dans les phénoménes de 
saturation du complexe absorbant. 

Le sol contient en outre du calcium dit échangeable, retenu par le com- 
plexe absorbant, et du calcium dit soluble, sous la forme de bicarbonate, de 
nitrate et de sulfate, présents dans la solution du sol. 

J'étudierai ici la teneur en CaCO, total, mesurée au Calcimètre BERNARD. 


c — Les facteurs relatifs à l'état de transformation de la matiére organique 
E ^ 

Les débris d'origine organique subissent dans le sol une évolution qui les 
amène à l'état de composés minéraux solubles ou gazeux (NH;,, HNO,, CO;) 
lorsque la minéralisation est rapide, et d'autre part à l'état de complexes 
humiques colloidaux, lorsque la minéralisation se produit lentement. Ces 
complexes finissent d'ailleurs par se minéraliser. L'état de transformation 
d'un sol pourra étre apprécié à partir du taux de carbone organique ou de 
matière organique, du taux d'azote total et du rapport C/N. 


— Le taux de matiére organique : les pédologues groupent sous l'appel- 
lation de matière organique, un ensemble complexe qui comprend, outre les 
débris d'origine animale (cadavres et déjections, mues...) une importante frac- 
tion végétale composée de fragments à structure organisée encore reconnais- 
sable, de produits intermédiaires (lignine), de corps colloidaux d'origine bac- 
térienne ou résiduels, de composés solubles divers... 

La fraction colloidale constitue l'humus proprement dit mais, par abus de 
langage, on qualifie souvent d'humus la totalité de la matière organique. 

Globalement, on peut dire que, lorsque l'activité biologique (essentielle- 
ment bactérienne) d'un sol se trouve réduite, par suite de circonstances peu 
favorables (température moyenne basse, notamment), il y a accumulation de 
matiére organique. Lorsque les conditions sont propices à une forte activité 
biologique, la matière organique se minéralise rapidement. Le taux de matière 
organique est donc, dans une certaine mesure, un indice de l'activité bacté- 
rienne. 


Mesure. — On utilise assez souvent, pour déterminer le taux de matiére 
organique totale, la calcination de l'échantillon pendant 30 mn, au four à 
moufle, à la température du rouge. Cette méthode, d'une pratique facile, pré- 
sente de nombreux défauts, en particulier, celui de provoquer la décompo- 
sition des carbonates et des argiles qui fausse les résultats. 

En raison de ces inconvénients, j'ai utilisé la méthode chimique dite 
« Méthode ANNE », basée sur l'oxydation sulfo-chromique de la matiére orga- 
nique. Aprés oxydation, le bichromate de potassium résiduel est dosé par le 
sulfate double de fer et d'ammonium en présence de diphénylamine. Cette 
méthode donne le taux de carbone organique. Pour obtenir le taux de matiére 
organique, on multiplie le résultat par 1,724 (DUCHAUFOUR, Ph. 1960). 


— Le taux d'azote total : la teneur en azote total est proportionnelle au 
taux de matière organique. Avec une grossière approximation, on peut dire que 
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la teneur des matières humiques en azote est de l'ordre de 5 9o. C'est surtout 
dans son rapport avec le taux de carbone organique que le taux d'azote prend 
de l'intérét. 

Mesure. — J'ai utilisé la méthode ANSTETT, dérivée de celle de KJELDAHL. 
Le principe en est la transformation de l'azote en H4N par attaque alcaline, 
et le dosage de HN par HCI titré, en présence d'un indicateur coloré (DUCHAU- 
FOUR, Ph. 1960). 


— Le rapport Carbone/Azote : les pédologues s'accordent à reconnaitre 
dans le rapport C/N un indice particulièrement précieux. Comme le pH, il 
s'agit d'un indice synthétique, résultante de l'action de nombreux facteurs. Sa 
valeur renseigne sur la richesse en azote de l'humus, et aussi sur la dvnamique 
de cet humus. Les sols dont le rapport C/N est élevé, par exemple de l'ordre 
de 25, sont des milieux à vitesse de minéralisation lente, par suite d'une faible 
activité microbienne ; c'est le cas, dans nos régions, des sols de haute monta- 
gne. A l'opposé, on peut voir dans un rapport C/N faible, un indice de forte 
activité bactérienne, avec évolution rapide de la matière organique. 


Le rapport C/N est, de ce fait, un bon moyen de caractériser les 
humus. Ph. DUCHAUFOUR (1960) donne, pour différents types d'humus, les 
valeurs suivantes de C/N : 


Mull calcique : 10. 

Mull forestier : 12 à 15. 
Moder : 15 à 25. 

Mor : 25. 

Tourbe mésotrophe : 15 à 30. 
Tourbe oligotrophe : 30 à 40. 


Ainsi, C/N représente un des meilleurs critéres du type génétique du sol. 


2. — PARAMETRES INTERNES 


Les caractéristiques de la population thécamoebienne ont été pour la 
plupart définies et étudiées dans la première partie de ce travail. 

Chaque faciés sera ainsi schématisé par la movenne des caractéristiques 
des prélévements qui le composent. Je distinguerai : 


A. — Le nombre de présence de chaque espèce dans le facies 
Il s'agit du nombre réel de prélèvements appartenant au faciès et ren- 
fermant l'espéce (tableau VI). 
B. — Le pourcentage de présence de chaque espèce dans le facies 
On désigne ainsi la proportion sur cent des prélevements appartenant au 


faciès et hébergeant l'espèce (tableau VII). Le nombre d'individus n'intervient 
pas, seul entre en ligne de compte le critere présence-absence. 
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TABLEAU VI 


as 


Nombre de présence des espèces dans les faciès 
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TaBLEAU VII 


Pourcentage de présence des espèces dans les faciès 


i 


FACIES 
ESPECES F l 2 3 E 5 6 7 8 9 
A Or e a 138 15 7 + 4 4 13 12 10 9 
APS Es 2 borde 83 23 2 20 A 1 0 0 1 
DENIA RE A 116 0 0 0 0 0 29 S 2 3 
LS UNS 91 12 4 10 0 3 5 0 3 10 
UE Lou Laa rra as 271 46 1 32 E AN — 3 0 6 14 
E E 236 lo 25 3% 18 20 30 2 0 3 
C. const. min. .... 122 6 2 8 0 3 38 15 3 7 
CUN Luis... 13 19 7 20 0 10 0 0 0 0 
COO mE. A 97 0 0 0 0 0 1 0 0 il 
CRIME mciozct 214 TP ‘LE — 2 9 242 340 0 1 
A A A 262 37 18 9 0 3 41 10 Y 7 
C-Halai1...-..::..: 30 0 0 0 0 D 0 0 0 D 
COD: segarmevaase 109 7 14 14 11 11 13 10 3 11 
SU NIENTE 200 ~ 4..'0 2 7 0 69 16 LIE. 
COPIES IE. ¿es 106 3 2 U .2 2 20 15 0 1 
C.s. et C. s. m. . 1.030 94 96 97 100 95 100 100 7 75 
A és 59 24 2 12 0 6 0 0 0 g 
Cycl. amb. ........ 3 2 7 0 18 1 4 0 0 0 
E sise € 670 64 Y 58 5 71 86 145 72 B 
(ect AENA 596 55 37 36 66 40 84 44 358 70 
"e^ To RS Qe 10 EA PA S QW D 
Cor. Hel. 22244 223 42 30 56 26 48 8 0 0 0 
Cor-d. ....— NM MESA 40 39 147 55 47 4 20 0 Ü 
Cord: Wer. oou. 79 19 3 12 15 13 0 0 3 3 
C pulch. evo» X; 100 M 30 2090 25. Xi 0 15 0 0 
DEDIPOS 2a nao 3 0 0 0 0 0 1! d 0 0 
DO MER "57 30 3 0 2 À Ü 5 0 3 0 
EOS ara aná 20 0 0 2 0 l 1 5 0 0 
Dio dva Vel elussv» 146 9 —392 322" re B 0' 20 0 1 
DATES adas 138 11 4 ll 4 4 13 QG ¿e 44 
DONI RS 289 41 147 34^ CAB 2 "AO 0 IS" SS 
ESCUSA: eene 342 55 55 48 44 36 10 50 3 9 
EDON auzeecnedivra 93 13 4 8 E 9 10 5 0 3 
A Te Vx 638 68 78 75 92 67 38 60 9 29 
E ABl. eere us x 212 8 4 25 33 14 3 20 3 Y 
EUROS «xe 55 6 Ss 31 4 2 0 5 0 0 
GONE) amies 51 0 0 0 0 0 0 0 36 M 
Bp? AA AA 103 0 0 0 0 0 33 5 9 H 
EE rm es 87 1 7 13, 22 — 3 0 10 0 l 
H PUES «osa 26 t 2 0 0 0 7 5 3 i 
FHyal, HIS iui. 15 0 0 0 0 0 12 0 0 0 
Microc. fl. ....... A 35 l 2 2 0 3 0 0 36 14 
NS CDI Co oorr enr 130 23 2 38 0 26 8 10 0 0 
Net vos 15 1 0 8 0 6 0 0 0 0 
NAAB AM 108 19 7 >- 0 19 0 10 0 0 
ES AAA, A 6 0 5 1 0 1 0 5 0 0 
Put. dri Ruido 58 0 0 0 0 0 19 0 0 6 
Par DOI 32 0 0 0 0 0 20 0 0 3 
US» fia emi 972 86 92 92 392 88 100 85 81 78 
¡SEG EN 73 D 0 3 0 2 2i 0 3 10 
ii A 171 3 H 68 7 45 3 20 0 0 
Pit eres LU 532 47 Ml S 8, 06 49 65 21 4 
PLOCOBHS  uef ess 91 4 2 3 4 I 3 I $. 23 
PERA A 268 25 E 26^ AT "AI 16" 25 6 17 
Bod. MNT V COP 299 20 0 2 li 0 — 3 0 66 a 
PESTE er E 71 0 0 0 0 2' 28 15 6 10 
PAID Doa ai s 65 25 e 9 0 6 0 0 0 0 
REM. di ra 570 45 28 17 48 22 69 55 100 44 
Bim IL.2.2(.22444- 110 11 2 5! US 9 1 5- 93 33 
| e 158 13 48 4 48 2l 4 5 0 7 
PSEHÜNW. omasa za 28 0 0 0 0 0 1 0 3 23 
PSE sal e asi à 176 3 25 40 2 M 12 y 3 4 
SEUS EET A a 25 0 0 0 7 0 1 5 9 7 
SIE, LU a see 94 3 0 0 0 0 19 10 42 29 
(adi 251 199 AE “LE TA CN 8 40 9 2 
TFUR osa In 74 l4 5 3& HH 22 0 0 0 0 
LA ar 638 60 80 80 696 71 36 60 242 X 
EU Sb 489 30 64 65 389 67 3 45 27 32 
E 662 69 94 81 39 73 29 85 2 y 


— LI m 
acuSooooorsou â = 

— Lad 
= t2 = es ys — 
La Ll OS e O le O ONOOOGCt de 


Noo 
-| 


un 
"c oOoOoOcgcoOooo0ocuocogcoococooooooow*coo 


~I 


si 
cos OH 409 O Un 


EG 


— 
OS Ll nu OO 


— 
osSBror omtoom 
10 
SocñocoSou 
da -— 
Co 


mA LA 
SOUS 


13 


D 
QU C Ou LOoOUuC 


AéSoSuucoto 


Las 
LOS 00000 


248 ÉCOLOGIE 


C. — Le groupement caractéristique du facies 


Cette expression désigne l'ensemble des espéces qui présentent une pro- 
babilité élevée de se trouver dans ce faciès. La recherche de ces espèces 
s'effectuera suivant la technique que j'ai exposée (Chapitre I) sous le nom de 
méthode de l'écart-réduit ; il s'agit en effet ici d'une application du probléme 
général des affinités. 

Le raisonnement est le suivant : sur un total de N prélèvements, le faciès Y 
se rencontre À fois et l'espèce X, 3 fois. D'autre part, l'espèce X est présente 
dans C prélèvements appartenant au faciès Y. ll s'agit de déterminer si C est 
voisin ou au contraire s'écarte significativement de la valeur qu'il aurait s'il y 
avait indépendance dans les distributions de X et de Y. 


En supposant le cas de l'indépendance, et suivant le raisonnement exposé 
dans l'étude théorique du probléme des affinités, le nombre total théorique 


de présence de l'espèce X dans le faciès Y sera :- ^ ~ 
y AB 
P = 
N 


Si C = P, l'espèce X est indifférente par rapport au faciès Y. 

Si C<P, il y a entre l'espèce X et le faciès Y, une incompatibilité d'autant 
plus grande que |C-P| est plus grand. 

Si C» P, il y a affinité de l'espèce X pour le faciès Y et cette affinité est 
d'autant plus grande que | C-P] est plus élevé. 


La signification de la différence C-P sera testée au moyen du calcul de 
| C-P |, 


t = — —— ——- avec 
5 


À A (N-A) B(N-B) 
MA ————————————— 
V N: 


L'abaque de la figure 10 permet de calculer rapidement s et la table des 
écarts-réduits ou l'abaque de la figure 11 donnent le niveau de probabilité 
correspondant à la valeur trouvée de t. 

Dans le cas envisagé ici, je considérerai comme formant le groupement 
caractéristique du faciès, l'ensemble des espèces présentant avec ce faciès une 
affinité telle que t > 4. Ce niveau de probabilité signifie que, si la distribution 
s'effectuait au hasard, on aurait tout au plus une chance sur 10000 environ 
de rencontrer un nombre aussi grand de récoltes appartenant au faciés et 
contenant chacune des espéces. Cette probabilité étant infime, on pourra 
conclure que ces espèces ont vraiment une affinité pour le faciès, et qu'elles 
ne sont pas distribuées au hasard. Il restera à déterminer la nature des fac- 
teurs favorisant la présence de ces espéces. 


D. — La dissymétrie moyenne de distribution des pourcentages c 


ll s'agit de la moyenne des différentes valeurs de ø dans les différents 
prélévements du faciés. 
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E. — La diversité spécifique moyenne « 
Ce coefficient est calculé sur les mémes bases que c. 


o 


F. — Le rapport —— 
a 


Il exprime le caractère plus ou moins extrême du faciès. 


G. — Le paramètre % F 


% F désigne la moyenne du pourcentage de Filosa. 


H. — Le paramètre Viob 


ll s'agit de la moyenne du volume moyen des Lobosa. 


I. — L'amplitude écologique Asp. du faciès par rapport aux espèces 


Si dans un faciès donné les pourcentages de présence des espèces 1, 2, 3 ... 
n sont respectivement zx, x; X; … Xn, l'amplitude écologique par rapport aux 
espéces est exprimé par (Chapitre I) : 


100 E (xix)? 
Asp = A 
X \ n-1 


X 


J. — La forme de la distribution des pourcentages 


Elle sera définie par (Chapitre I): 


TE 


qui indique le kurtosis. 

Les abaques de PEARSON que l'on trouve dans les traités d'Analyse Statis- 
tique (cf. MORICE, E. et CHARTIER, F. 1954) permettent de placer la distribution 
dans la classification des courbes de PEARSON. 
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III. — DANS QUELLE MESURE LES CARACTERISTIQUES EXTERNES 
SONT-ELLES DES FACTEURS ECOLOGIQUES ? i 


Il s'agit, en l'occurrence, de déterminer si la distribution des espèces est 
ou non affectée par ces caractéristiques. Les méthodes que je vais exposer 
sont valables aussi bien pour une espèce isolée que pour un groupement 
d'espèces. Elles reposent sur le postulat suivant : dans un travail axé sur l'éco- 
logie, on peut considérer que l'action d'un facteur sur les espèces est le fait 
de conditionner la présence ou l'absence de ces espèces. Je précise bien qu'il 
s'agit du point de vue écologique. En d'autres termes, on étudiera la distribu- 
tion des différentes valeurs prises par le facteur pour la présence ou l'absence 
de telle ou telle espèce. Plusieurs cas se présentent. 


1. — CAS D'UNE CARACTERISTIQUE DE NATURE QUALITATIVE 


Il s'agit par exemple de la nature du substrat, du type pédologique ... La 
caractéristique se trouve distribuée en classes. 


A. — La caractéristique est dichotomisée en deux valeurs + (présence) 


et — (absence) 
Exemple : humus de type mor +, humus d'un autre type —. L'espèce X 


envisagée peut réagir par une prolifération plus ou moins grande selon que le 
paramètre est ou non favorable à son développement. Nous contentant d'une 
information plus réduite, nous ne tiendrons compte que de la présence et de 
l'absence de l'espèce X, plus exactement du nombre de présence dans les 
prélèvements correspondant à une des deux classes du paramètre. Pour 
déterminer si ce nombre de présence est significativement différent de ce que 
donnerait une distribution au hasard, on utilisera : 


a — Le test de y? 


Dans la table de contingence (fig. 121), a désigne le nombre de présence 
de l'espéce X dans le facteur supposé, a + c le nombre total de présence de 
l'espèce X, a + b le nombre total de prélèvements dans lesquels le facteur 
est présent, N le nombre total de prélévements. 


2 
[c ad - bc D | N 
t, | (a+b)(c+d) (a+c)(b+d) 


pour 1 degré de liberté. Le niveau de probabilité choisi sera ici de P = 0,05. 
La valeur absolue de x? indiquera si l'espéce X a une « préférence » pour le 
facteur considéré (Chapitre I). 


ÉCOLOGIE 251 


VARIABLE « ESPECE » (X) 


Présente 4- Absente — 


VARIABLE b 


« CARACTÉRISTIQUE » 
(Y) 


Fic. 121. — Cas d'une caractéristique qualitative dichotomisée ; table de contingence 


~ 


o . . 
b — Le coefficient de contingence quadratique movenne 


On l'utilise sous la forme de sa racine carrée o. Avec les mêmes notations, 
nous avons (Chapitre I) : 


| ad-bc |- > 
A HL ARM e 
V (a+b}(c+d)(a+c)(b+d) 


B. — La caractéristique est distribuée en plusieurs classes 


Exemple : différentes sortes de sols, différents faciès, différents substrats. 
On doit alors déterminer : 


— le comportement de l'espèce X vis-à-vis de l'ensemble de la caractéris- 
tique, c'est-à-dire son amplitude écologique vis-à-vis des différentes classes de 
la caractéristique ; 


— l'affinité de l'espéce X pour une classe donnée Y de la caractéristique. 

Pour évaluer l'amplitude écologique, on compte, au moyen des cartes 
perforées des espéces et de la carte de caractéristique (carte de facteur), le 
nombre réel de présence de l'espéce dans chaque classe, puis on calcule le 
pourcentage de présence (rapport du nomibre de présence dans une classe au 
nombre total de prélévements de la classe). 


— La moyenne x de ces pourcentages donne déjà une idée de la distri- 
bution. 


— L'écart-type s de la distribution des pourcentages : 


E(x -$F 
EN E 


permet d'évaluer la dispersion et de traduire le fait qu'il existe ou non des 
classes préférentielles. 
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Enfin, le coefficient de variation : 
100 s 


X 


montre quel pourcentage de la moyenne représente l'écart-type. 

Une espéce qui a tendance à se localiser dans un petit nombre de classes, et 
qui n'est que rarement présente dans les autres (donc, une espéce localisée, 
inféodée), se caractérise par un V élevé, et une espéce ubiquiste par un V - 
faible. 

Le test de x? multiple donne aussi une bonne idée de la distribution dans 
les différentes classes. 

Pour évaluer l'affinité d'une espéce X avec une classe donnée Y d'une 
caractéristique, par exemple pour un type donné d'humus, on pourrait, a 
priori, utiliser les pourcentages de présence dans les différentes classes. Mais 
il peut arriver qu'une espèce extrêmement eurytope soit présente dans 80 % 
des prélèvements appartenant à une classe donnée, et qu'une espèce tres sté- 
notope, inféodée à cette classe, atteigne aussi un pourcentage de présence de 
80 96. Il est impossible de considérer ces deux espèces comme possédant la 
méme affinité pour cette classe de caractéristique. Le pourcentage de présence 
est une notion relative ; sa signification varie suivant l'espéce envisagée. 

On rejoint donc ici le probléme général des affinités. Les méthodes expo- 
sées dans le premier chapitre conviennent, notamment celle de l'écart-réduit. 
Il suffira de considérer l'espéce X comme étant l'une des deux variables et la 
classe Y de la caractéristique comme étant la seconde variable. 

C-P 


Me 


La valeur de t — permet d'évaluer l'affinité de l'espéce pour la 


S 
classe. 


2. — CAS D'UNE CARACTERISTIQUE DE NATURE QUANTITATIVE 


Il s'agit ici de données mesurables, par exemple le pH, la teneur en 
matiere organique, le rapport C/N ... 

Si une espéce se trouve favorisée par une certaine valeur d'une caracté- 
ristique, on peut penser que le nombre de présence de cette espèce sera plus 
élevé dans les prélèvements où la caractéristique revêt cette valeur. 

Naturellement, cette maniére d'opérer implique que l'on considére isolé- 
ment le facteur supposé. Or, il n'est pas interdit de penser que le facteur agit 
en synergie avec d'autres et, dans ce cas, l'effet n'est plus celui du facteur isolé. 
Nous retrouvons ici cette grave question de la rupture de continuité du 
milieu ; j'indiquerai plus loin quel palliatif on peut tenter d'apporter à cet 
inconvénient. Considérons simplement pour le moment l'aspect analytique de 
la question. 


En faisant abstraction des synergies, l'influence d'une caractéristique 
quantitative sur la distribution d'une espéce peut s'évaluer par: 


— un paramétre de position ; par exemple la moyenne X des valeurs prises 
par la caractéristique dans les prélèvements hébergeant l'espèce. 
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— un paramètre de dispersion. Une espèce sténotope présente des don- 
nées étroitement groupées autour de X; une espèce eurytope montre une 
dispersion plus large. 


La dispersion s'évalue au moyen de l'écart-type 


__ fEG-2y 
"V NU 


de la distribution des valeurs prises par la caractéristique pour la présence 
de l'espèce. 


Une mesure absolue sera donnée par le coefficient de variation : 


100 s 
WEA 
X 

Il est possible d'utiliser V dans tous les cas oú les données sont rapportées 
à une origine fixe et où X diffère de zéro. 

Remarquons ici que, contrairement à ce qui se produit dans le cas des 
paramètres qualitatifs, nous calculons la dispersion des valeurs du paramètre. 
Une espèce sténotope vis-à-vis d'une caractéristique qualitative se caractérise 
par un V élevé, alors que, pour une caractéristique quantitative, un V élevé 
indique une espèce eurytope. 

+ 


Xo 


Pour la clarté de l'exposé, j'étudierai en premier lieu l'action sur les espe- 
ces des caractéristiques prises isolément. Ce sont là des résultats d'observa- 
tion et non d'expérimentation. Ces caractéristiques sont donc « naturelles ». 
Aprés avoir montré dans quelle mesure elles sont en corrélation, je les repla- 
cerai dans le complexe naturel du milieu pour les étudier globalement. 


IV. — LA DISTRIBUTION DES ESPECES EN FONCTION 
DES PRINCIPALES CARACTERISTIQUES EDAPHIQUES 


Les caractéristiques qui vont étre étudiées maintenant sont les unes de 
nature qualitative, les autres, de nature quantitative. Dans ce dernier cas, elles 
ont été calculées d'après les valeurs mesurées dans des sols qui renferment 
l'espéce envisagée. On trouvera de gauche à droite dans les tableaux : 

— Le numéro-code de l'espéce. 

— Le nom de l'espéce. à 

— le nombre n de prélèvements ayant fait l'objet de mesures. 

— La moyenne X de ces mesures. 


— L'intervalle de confiance de la moyenne + ts, au niveau de probabi- 
lité de P = 0,05. 
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S 
— Le coefficient de variation V = — indiquant l'amplitude écologique de 


X 
l'espèce vis-à-vis de la caractéristique. 


1. — CARACTERISTIQUES PHYSIQUES 


A. — La température 


La température, dans les limites des conditions naturelles, parait n'avoir 
aucune action sur Ia présence des espéces. Des groupements tout à fait analo- 
gues se retrouvent, sur milieu chimique identique, dans nos régions, en Algérie, 
au Spitzberg et en Laponie (ces deux dernières observations inédites). La pos- 
sibilité d'enkystement que présentent toutes les espèces des sols leur permet 
d'éluder par la vie ralentie toutes les conditions thermiques défavorables. La 
température n'est donc pas un des facteurs (au sens étymologique du terme) 
du peuplement thécamoebien, du moins directement. 


B. — Les caractéristiques hydriques 


a — La quantité globale d'eau que regoit le sol 


Elle intervient manifestement, mais cela ne signifie pas que les sols trés 
secs en moyenne soient dépourvus de Thécamoebiens. J'ai montré la présence 
d'une faunule, assez pauvre toutefois, dans les sables sahariens, sous les végé- 
taux (BoNNET, L. 1960 d). Les rochers tres secs de la région de Machu-Pichu 
(Pérou) portent des sols squelettiques qui hébergent une faune thécamoe- 
bienne d'une certaine richesse (inédit ; prélèvements J. et F. DuPuv). 


En classant les biotopes suivant la quantité d'eau disponible pour les 
Thécamoebiens, nous avons les faunules suivantes : 


O sols squelettiques trés secs (du type sols sous plantes saxicoles). Ce 
biotope correspond au milieu aniso-oligohydrique (THoMas, R. 1961) et en par- 
tie aux stations dites aériennes (DEFLANDRE, G. 1936). 

— Arcella arenaria 

— Assulina muscorum 

— Centropyxis aerophila 

— C. deflandriana 

— C. globulosa 

— C. vandeli 

— Corythion dubium var. aerophila 

— Cyclopyxis kahli 

— Diplochlamys fragilis 

— D. timida 

— Plagiopyxis intermedia 
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— P. labiata 

— P. minuta. 

@ sols humiques trés secs (rhizosphere de plantes saxicoles). Ce type cor- 
respond au milieu poecilohydrique de Thomas (loc. cit.). 

— Assulina muscorum i 

— Bullinularia gracilis 

— Centropyxis aerophila 

— C. constricta var. minima 

— C. elongata 

— C. plagiostoma 

— C. vandeli 

— Corythion delamarei 

— C. dubium 

— C. d. var. aerophila _ 

— Euglypha cuspidata 

— Heleopera petricola var. humicola 

— Nebela lageniformis 

— Paraquadrula irregularis 

— P. pachylepis 

— Phryganella paradoxa 

— Plagiopyxis intermedia 

— P. labiata 

— Trinema enchelys. 


@ sols souvent humides (type humus forestier): 


— Centropyxis orbicularis 

— C. plagiostoma var. terricola 
— C. sylvatica 

— Difflugiella oviformis 

— Euglypha rotunda var. minor 
— Heleopera sylvatica 

— Plagiopyxis callida 

— P. declivis 

— P. penardi 

— Tracheleuglypha acolla 

— Trinema complanatum 

— T. enchelys 

— T. lineare. 


@ sols mouillés : 
— Centropyxis orbicularis 
— C. sylvatica 
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Tabteasu VIH 


Valeurs prises par Pf pour la présence des espèces 


ESPECE ES 
Arcella GORE ir ii 18 
Assulina muscorum ................. 14 
Bullinularia gracilis ................. 20 
E AAA q A o Saxa 15 
Centropyxis aerophila ............... 27 
C. a. var. sphagnicola ............... 42 
C. constricta var. minima ........... 28 
C. dellndrlauü. rra e. 10 
EEUU IIA, ió d XS» rS 20 
EX EROR O AAA AE, TO LIA 36 
€. propias "————— 31 
A Leon fa EARE ni 13 
COACH" oe (np dd 33 
GC PIERIOSIONO sora a 36 
CDS RE Terreni ira ra oras 
C. sylvatica et var. minor .......... 140 
C. vandeli ......... EE RE ris bt 3 
Cyclopyxis ambigua ...........,...... 11 
C. EXPYSTOIMA eEtvalt. ess za sécu ts os 101 
b. LOSE oues XUDVEYIBA cms a poa a 101 
E. PU met ss a or CERERI Rn tob 4 
Corythion delamarei ................. 21 
NDLR issues T XAR DR EEME 69e 30 
C. d. var. aerophila ...... — res 12 
Eo PEREU res rame at tons 16 
oL C (AIN mt | 
D. TR DA eo teen RUCKame T VR E 5 
Difflugiella oviformis ............. ^ 25 
iplochlamys fragilis ................ 16 
va iz a LES FT ai ELE e a + 
ugiypnha CASPIÍGIÓ ...........- ve 
E: Polviepis MR» Un CAPI IRE E36 qu E 18 
E. rotunda var. minor. .............. 86 
E. dOllol OPNS anses ana once 3l 
Euglyphidion enigmaticum ...... use 8 
Geopyxella sylvicola ................. 16 
Arto petricola var. humicola ... 17 
Tb. SYRVOEEDE ns rte 2 — PUE - 29 
A A Ne non mesuré 
Hyalosphenia insecta ............. ey 4 
Microcorycia flava .................- 3 
NEEDED CONS nue eds 28 
PE CES OI EL iu a ag non mesuré 
N- Tagenifjormie ns snceradenne su 26 
N. (quadrulella) symmetrica ........ non mesuré 
Paraquadrula irregularis ............ 12 
P.pachylepis 4.1 hé4* TITI 43» 3 
Phryganella acropodia ............... 133 
E DINI A estime sut n 11 
Plagiopyxis bathystoma .............. 14 
P. callida et var. grandis ........... 34 
P. c. var. pusilla ...... BT (Va res chis i4 
f. DOCS ia iia Bis LE ae trino 6l 
P NEIM ERIA urea ce A 43 
P. Es var. Cyrloslomü .ioasuaevcecvi- l6 
RA AAA 11 
PIDE: nov. A ee ES 83 
AR AAA QUE Hie IIR. 435 rentre 18 
ES DOTE ars arras 36 
Pseudawerintzewia calcicola ......... 12 
. Pseudodifflugia gracilis var. terricola. 28 
Schwabia terricola .................. 
Sch. t. var. thomasi ................. 15 
Tracheleuglypha acolla .,............. 54 
Trigonopyxis arcula ................. 13 
Trinema complanatum .............. 86 
T. enchelys ....... —TEITE 94 
PAIWIBSPNE consa e a UE osent ee à E 98 
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80 o—— Microc. 
C. halo. 
V 
y 
ter. 
GO 6—— ——— — N. lag. 
> om ás. sph. 

P. i. ————9o Cs d. Bem. * 

P. c. e——— €. constr. min. 
5 


B. La : E. La 
Sch. t. ih. —o v NM. coll. 
C. vand. h^ o7 C. orb. 


50 b e aes C. elong. 
H. syl. 
6— . pulch. 


A. musc. 
Eugl. 


\ 


C. defl. min. 


10 20 Cp 


Fic. 122. — Valeurs prises par le Point de flétrissement permanent pour la présence des espèces 


$ 
(V = — À 
X 
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— Difflugia sp. 

— Nebela collaris 

— N. dentistoma 

— N. (Quadrulella) symmetrica 
— Tracheleuglypha acolla 


On pourra se faire une meilleure idée du facteur « quantité d'eau disponi- 
ble » en examinant les affinités des espèces pour les différents faciès. De toute 
facon, ce facteur intervient assez peu sur l'individu par suite des possibilités 
d'enkystement. Mais j'ai étudié précédemment l'incidence de la distribution 
d'eau sous forme de films dans le modelé de l'espèce. Tout se passe comme si 
la faune édaphique dans son ensemble était adaptée à utiliser au maximum une 
quantité d'eau minima. 


b — Le Point de flétrissement permanent Pf 


Il indique la possibilité des espèces de vivre dans des milieux physiologi- 
quement secs, tout en renseignant sur la structure moyenne des sols qui les 
hébergent. 

La distribution des espéces en fonction du Pf est donnée par le 
tableau VIII. 

Le graphique de la fig. 122 représente la « position » des espèces en fonc- 
tion du point de flétrissement permanent. Pf étant assez sensiblement propor- 
tionnel au taux de matière organique, les espèces situées vers la gauche sont 
celles des sols squelettiques dont l'eau, quoiqu'en faible quantité, est facile- 
ment disponible. Les espèces de droite se trouvent dans les sols riches en 
matière organique, humides, mais se comportant pour les plantes comme des 
milieux physiologiquement secs. Ces biotopes sont surtout peuplés par des 
acrostomes, à affinités indéniablement sphagnicoles ou muscicoles (Assulina, 
Heleopera, Nebela). 


C. — La profondeur 


Quelques auteurs ont publié des évaluations globales du nombre de tests 
présents dans un volume donné de sol et à un niveau donné. Les recensements 
ont surtout porté sur.-des sols tourbeux ou des humus forestiers. Par exemple, 
P. Vorz (1934) cite les nombres suivants pour un Mull : 


Couche 0- 1 cm: 20714 tests par cm? 
3- 4 cm: 3600 » 
1-15 cm: tests très rares. 


et pour un humus brut : 


0- 1 cm: 6400 tests par cm? 
- 8 cm: 7200 » 
-16 cm: 1813 » 
25 um: 1 900 » 
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Le méme auteur donne, dans une note ultérieure (1951) les évaluations sui- 
vantes pour 1 m? d'humus de hétre : 


Buses O d Ns. can Stone did neas axes 47 700 
— Feuilles décomposées ................... ees 134 300 
— HUMUS prosSeE A aa e ee AI 2 968 000 
— "Sol znmeral (UI em) ....2.2.—. melee 3 710 000 
— SOL mineral bL IO Gm) Lasso usas aa etna 1 400 000 

== LOTAL .22 eos . 8260000 


Dans un sol forestier de chênes, D. CHARDEZ (1960 c) cite les nombres sui- 
vants, obtenus en examinant 5 g de terre par niveau de sol : 


— niveau 1 (Aj) 12 théques 
— niveau 2 (Aj) 24 théques 
— niveau 3 (AyrA) 42 thèques 
— niveau 4  {À;}) 22 theques 
— niveau 5 (A;) 4 thèques 


En ce qui concerne le nombre d'espéces, j'ai donné (1961 b) des diagram- 
mes montrant que le maximum correspond sensiblement à la moitié inférieure 
de l'horizon A, et au sommet de A, dans les sols forestiers (fig. 123). 

ll semble qu'en règle générale, dans les sols zonaux, la plus grande 
densité en espéces et en individus caractérise la base de l'horizon A, et le 
sommet de A,. Par contre, dans les sols squelettiques, la distribution parait 
à peu prés uniforme. 


10 
8 
6 1 
4 3 
2 
0 
A B E D E 
Fic. 123. — Variation du nombre d'especes en fonction de l'horizon. Ordonnées: nombre d'especes. 
Abscisses : A, B = A, — C = sommet de A,. — D, E = moitié supérieure de A, — l et 2 : sol en 


sous-bois de Pínus uncinata Raw. pres de Font-Romeu (P.-O.) ; 3 : sol brun forestier sous Fagus syl- 
vatica L., réserve de la Massane (P.-O.). 
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Il était intéressant d'étudier la distribution verticale des Thécamoebiens 
espèce par espèce. Dans ce but, j'ai effectué une série de récoltes étagées, dans 
une centaine de sols zonaux appartenant aux types « sols forestiers » et « sols 
de pelouse ». 


Les prélévements ont porté sur trois niveaux différents : 


— le niveau surface, qui correspond à la couche F de l'horizon Ap. La 
litiere, formée de matiéres végétales non décomposées (feuilles, débris variés) 
s'est révélée stérile dans la plupart des cas et, sauf exception, les prélévements 
ne concernent pas ce niveau. La couche F correspond à une zone de forte acti- 
vité microbienne. 


— le niveau profondeur moyenne, qui intéresse la couche H, région humi- 
fiée, formée d'humus colloidal, et aussi la partie la plus supérieure de l'horizon 
A,, constitué -par un mélange d'éléments minéraux et d'humus colloidal. 


— le niveau grande profondeur, qui correspond essentiellement à la partie 
supérieure de À. 

En réalité, on sait que, suivant le type de sol, l'un ou l'autre de ces hori- 
zons peut manquer. Ainsi, dans la pelouse alpine, les trois niveaux correspon- 
dent en fait à trois profondeurs différentes de l'horizon A, qui est ici trés épais. 

Dans les sols bruns forestiers, l'horizon A, est trés réduit et les préléve- 
ments intéressent trois niveaux différents de A,. La notion de profondeur n'a 
donc pas la méme valeur dans les différents types de sols. Pour pallier dans 
une certaine mesure cet inconvénient, je n'examinerai ici que les deux niveaux 
extrémes. | 


a — Action de la profondeur sur la présence des espéces 


La plupart des espéces ont un pourcentage de présence supérieur en sur- 
face, à l'exception de: Centropyxis elongata, Euglypha polylepis, E. dolioli- 
formis, Euglyphidion enigmaticum, Plagiopyxis callida var. pusilla, P. inter- 
media var. cyrtostoma, P. oblonga, P. penardi, Trigonopyxis arcula, qui sont 
plus fréquents en profondeur. 

Le test de x? permet de discriminer les espéces dont les nombres de pré- 
sence, en surface et en profondeur, différent significativement. 

Le choix du seuil de signification mérite quelques remarques. On se place, 
habituellement, en biologie, au seuil P — 0,05. Or, dans le cas présent, une 
longue pratique des relevés améne à distinguer intuitivement des répartitions 
verticales qui, lorsqu'on a calculé le x?, ne différent qu'au seuil de P = 0,25. La 
notion de seuil semble donc relative et parait varier, subjectivement, selon 
l'objet auquel s'applique le test. 

Je choisirai ici, exceptionnellement, un seuil de P — 0,25. La liste des 
espèces dont la distribution diffère entre surface et profondeur, au seuil de 
probabilité de P — 0,25, est la suivante (les espéces de profondeur sont mar- 
quées d'un astérisque) : 


— Assulina muscorum y? — 3,02 
— Centropyxis aerophila var. sphagnicola — 3,41 
* — C. elongata = 1,77 


ÉCOLOGIE 201 


— C. orbicularis — 1,35 
— C. plagiostoma var. terricola — 3,97 
— Cyclopyxis kahli = 1,33 
— Corythion dubium var. aerophila = 5,00 E 
— C. pulchellum = 3,60 : 
— Difflugiella oviformis = 1,88 
— Diplochlamys fragilis = 1,30 
— D. timida = 1,23 
— Euglypha cuspidata = 1,80 
— E. rotunda = 3,45 
— Heleopera sylvatica = 1,23 
— Nebela lageniformis = 1,35 
— Phryganella acropodia = 1,30 
* — Plagiopyxis callida var. pusilla = 1,70 
* — P. intermedia var. cyrtostoma = 1,70 
* — P. oblonga = 3,70 
* — P. penardi — 2,50 
— Pseudodifflugia gracilis var. terricola — 2,60 
— Trinema lineare — 2,34. 


On remarque la position particulière du genre Plagiopyxis. La plupart de 
ses espèces sont significativement plus fréquentes en profondeur. Ce fait 
explique peut-étre en partie l'absence des Plagiopyxis dans les listes données 
par divers auteurs. Ces listes concernent le plus souvent des récoltes faites 
dans la partie la plus superficielle des sols. 

Les espéces de surface correspondent assez sensiblement à celles de la 
faune des Mousses, notamment Corythion dubium var. aerophila, Nebela lage- 
niformis, qui sont trés « aérophiles ». 


b — Action de la profondeur sur la proportion des différents tvpes mor- 
phologiques. 


J'étudierai la distribution de deux types, le type plagiostome à visière et 
le type cryptostome, représentés essentiellement par les Centropyxis à visière 
et par les Plagiopyxis. 

Dans chaque relevé faunistique, les espéces appartenant à ces types mor- 
phologiques sont représentées par un certain nombre d'individus. C'est sur la 
distribution de ces pourcentages que va porter la comparaison. 


En ce qui concerne les plagiostomes à visière, nous avons : 


Surface | Grande profondeur | 


| 
| 
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En surface, les plagiostomes à visière représentent, en moyenne, 20,25 96 
des individus et en grande profondeur, 12,36 96. Cette différence de pourcen- 
tage, qui atteint 7,89 % au bénéfice des prélevements de surface, est-elle signi- 
ficative ? 

La comparaison de ces deux distributions au moyen de l'analyse de:la 
variance dont je ne donnerai pas le détail conduit à un rapport de variance 
de F= 551. 


Or, pour 1 et 104 degrés de liberté, nous avons : 


pour P = 0,05 F = 3,94 
pour P = 0,01 F = 6,90 


Le rapport F trouvé correspond á une valeur proche du seuil de probabi- 
lité de P — 0,01. On peut considérer la différence entre les deux moyennes 
comme hautement significative : les plagiostomes à visiére se localisent surtout 
dans les couches les plus superficielles des sols. On sait que ces espèces ont 
été d'abord signalées des mousses et que leur représentant le plus typique a 
recu le nom de Centropyxis aerophila, ce qui indique bien le preferendum 
« aérien » du groupe. 


Pour les cryptostomes, les résultais sont les suivants : 


Surface Grande profondeur 


Nombre de récoltes N .. 76 30 
612 
24 106 

20,40 


L'analyse de la variance donne un rapport F — 8,08, ce qui correspond, 
pour 1 et 104 degrés de liberté, à une différence trés significative entre la sur- 
face et la profondeur (pour P — 0,01, F — 6,90). Les cryptostomes, essentielle- 
ment les Plagiopyxis, sont des animaux de profondeur ce qui explique peut-étre 
leur absence des listes données par les auteurs. On comparera ces résultats à 
ceux du paragraphe précédent. 


c — Action de la profondeur sur les paramétres internes 


Jl est intéressant de savoir si la forme générale de la distribution des 
espèces à l'intérieur des prélèvements est affectée par la profondeur. J'ai déjà 
défini, pour caractériser chaque récolte, les coefficients : 


— a, indice de diversité spécifique, 
— 6, indice de dissymétrie de la distribution des pourcentages. 
— 96 F, pourcentage de Filosa. 


] — Diversité spécifique a. 
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Pour trois niveaux de profondeur, les résultats sont : 


Moyenne Grande 
Surface profondeur | profondeur | 


79 10 ^ 30 
428,50 353 135 
2 615,75 2 061,50 709,50 
5,42 5,04 4,50 
1,93 2,01 1,87 
35,60 96 39,88 96 41,55 % 


La moyenne de a décroît lorsque le prélèvement est effectué en plus grande 
profondeur. D'autre part, les valeurs de a sont plus homogènes en surface, ce 
qu'indique le coefficient de variation relative. 

Le test ? de comparaison des moyennes donne entre surface et grande 
profondeur : t = 2,24. 

Pour 107 degrés de liberté, la différence entre les deux moyennes est signi- 
ficative au niveau de P = 0,02 environ. On peut donc dire que la diversité spé- 
cifique est affectée par la profondeur, et que les prélévements les plus pro- 
fonds se trouvent moins spécifiquement variés que ceux de surface. 


2 — Dissymétrie c de la distribution des pourcentages. 


Les résultats sont les suivants : 


= Moyenne | Grande 
Surface profondeur | profondeur 


30 
300 


3 448 
10,00 
3,93 
40,22 96 39,29 96 


Entre la surface et la moyenne profondeur le test de comparaison des 
moyennes donne t = 1,53; cette valeur, pour 144 degrés de liberté, indique 
une différence peu significative (P est compris entre 0,10 et 0,20). Par contre, 
entre la surface et la grande profondeur, t = 2,14, ce qui pour D.L. = 104, 
est largement significatif (toos = 1,98 et too = 2,36). 

La dissymétrie de la distribution des pourcentages est significativernent 
plus grande en profondeur. 

Les milieux profonds se comportent, par rapport à la surface, comme des 
milieux extrêmes ; la diversité spécifique y est plus faible, et certaines espèces 
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tendent à prédominer, alors que la plupart des autres ne sont représentées que 
par un pourcentage d'individus tres bas. 


3 — Pourcentage de Filosa 96 F. 


Les Filosa constituent un ensemble polyphylétique, mais le pourcentage 
global de Filosa se trouve affecté par certains facteurs. En ce qui concerne la 
profondeur, les résultats sont : 


Moyenne Grande 
Surface profondeur | profondeur 


70 30 
2 810 1 370 
152 550 87 150 
40,14 > ^. 45,66 
24,00 29,12 
59,79 96 63,77 96 


Le pourcentage de Filosa croit à mesure qu'augmente la profondeur. En 
apparence, les valeurs correspondant à la surface et à la grande profondeur 
semblent notablement différer. Or, le test de comparaison des moyennes donne 
une valeur de t — 1,19. Pour 101 degrés de liberté cette valeur correspond à 
une différence peu significative (P # 0,15). La profondeur favorise la pré- 
sence d'une proportion de Filosa plus élevée qu'en surface, mais on ne peut 
affirmer que la différence constatée n'est pas due au hasard. 

Ainsi, globalement, la population se montre d'une maniére indiscutable 
affectée par la profondeur. Certaines espéces, essentiellement des formes à 
visière (Centropyxis, Corythion) se localisent en surface. Les formes cryptos- 
tomes sont plus fréquentes en profondeur: il s'agit surtout de celles qu'ont 
mises en évidence les recherches systématiques récentes (BONNET, L. et 
THoMas, R. 1955 — BONNET, L. 1958, 1959a, 1959 b, 1959c, BONNET, L. et 
Tuomas, R. 1960 a et 1960 b). 


2. — CARACTERISTIQUES CHIMIQUES 


A. — Le Calcium 


Il s'agit ici de déterminer les espèces calcicoles et les espèces calcifuges, 
en indiquant l'affinité ou l'incompatibilité pour le calcium. Cet ion sera envi- 
sagé sous ses diverses combinaisons, et non seulement sous la forme carbo- 
nate. C'est ainsi qu'un sol décarbonaté peut encore contenir du calcium. J'ai 
donc étudié l'affinité de chaque espéce pour un substratum calcaire, décalcifié 
ou non. L'ensemble des substrats comprend 328 prélévements sur calcaires, de 
nature très variée, et pratiqués dans des régions très différentes. Le test d'affi- 
nité mis en ceuvre est celui de l'écart-réduit. 


ÉCOLOGIE 
TABLEAU IX 


ESPECES CALCICOLES 


Bullinularia gracilis ..... 4. 
Centropyxis constricta var. minima -..................... 
C. deflandriana var. minima ..........-.. enn n 
C. globulósa .... cree eren htm 
C. plagiostoma .........seseu III Ime 
Cyclopyxis eurystoma et Var. ........-- nnn rre. 
C: RARE die cR EE WU rp S T 
Geopyxella sylvicola ........... eI 
Heleopera petricola var. humicola ..................-... 
Hyalosphenia insecta ....,-,.........,........ss.s.-sssse 
Microcorycia flava ...............,.........,,......... A 
Paraquadrula irregularis ......... eee 
P. pachylepis ....................,...s.ssssssssssesseee 
Phryganella acropodia ..............-.........,..,........ 
P. parudoxü A O 
Plagiopyxis callida var. pusilla .......................... 
y META. TITTTLITIIIETO à | 2 2 D 
PE RC TONER CUL NETTTETERELLILL D LRL SLE 
AA A E DS DIE 
P. OBONO == 24373 PT, RE AA NO LA - SONDE 
Pseudawerintzewia calcicola ...-....-...........-......... 
Schwabia terricola var. thomasi .......................... 


TABLEAU X 


ESPECES CALCIFUGES 


Assullda NTscorHmt E-cards es 
Centropyxis deflandriana —................... ee rese 
CERT TE MA AA 
Cyclooyxis puteus ................... RAT NE ET EL 
Corythibpm demare ES crie ue HERE ua nen TS 
ARA AA 00MM T0 
BN AT A A 
ANELDUSTIDDOTWON E Ds 1D OL 207 E dé 
DITA OR ia 2000 NE. 
Bugivphaxcus Didalu meca rar nee esse 
E POlDUMU WARE A AA 
BH. OHUSBIOFIR: «e ELO rm ill A EE 
PTT LT ptet LUI! a OL EIC DLE LT a 
POI Mp yd TID 0a tfi] O 
MEDPIO OURS de ne is = de morior ner x RS 
DORE TOR E A SA de 
INS ABERTOS. ov, TE e An aa Te 
Plagiopyxis bathystoma ......... A dal a a fita 
ARI MAA EM AAA = 
AI QU, AA 
Pseudodifflugia gracilis var. terricola .................... 
EACH PRA TOONER L.lle qq ui mime xima rte nm 
NE A o ara tana A Es 
UE D Buon. «uoo SRA 
DA 7 ITI DA ORO Cl 10 99 o UT 
A S eoo ME eer ev oec vi Te ke 
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TABLEAU XI 


Valeurs prises par le pH pour la présence des especes 


No ESPECE n + + (Sm V 
2 Arcella-arenarig.ivasssxaso se ad d s 126 7,2 0,18 14,60 
3 Assulina muscorum ........... ee 74 5,82 0,20 16.20 
5 Bullinularia gracilis .............. 108 7,62 0,15 11,10 
6 Bindia Asia is 82 6,84 0,22 15,80 
7 Centropyxis aerophila ............... 251 6,67 0,14 16,60 
8 C. a. var. sphagnicola ............... 219 6,46 0,15 17,80 
9 C. constricta var. minima ........... 118 7,05 0,18 14,60 
10 Dp. diéflandriani, sar ride 68 5,17 0,20 15,20 
11 El RAE? A uns ai on 97 7,21 0,20 12,01 
12 ES CARECÍA ria — 201 6,59 0,14 15,84 
13 E. PIODUTOSA Mirar dr 245 6,89 1,00 15,90 
14 C Ralophilu. skean anana aan 27 8,87 0,22 6,37 
15 E. -osbloularie Ls. car guest amie « vadis 105 6,34 0,22 17,35 
16 C. plagiostoma. ,.......- e e nnn tn 191 100 | 0,14 12,23 
17 C. p, war. ferricola .sumns usé peats 104 5/53 ^ 0,22 16,88 
18 C. sylvatica et var. minor .......... 973 6,72 0,08 18,30 
20 ES vandeli «Minsa ei pedis aims 49 5,70 0,25 13,38 
21 Cyclopyxis ambigua .............. ve. 33 6,13 0,38 17,12 
2 C. eurystoma et var. ............ (adr 705 6,90 0,10 18,84 
23 A dete to ox — 560 6,82 0,10 17,40 
24 E a ats AS e xix nfi Pr Mee 10 5,90 0,57 14,28 
25 Corythion delamarei ......... PONS die 215 5,94 0,14 17,35 
26 CO vrai ads 232 5,97 0,11 16,11 
27 C. d. var. aerophila ...... e iet e va 71 6,24 0,22 15,72 
28 D pulchéllim. nn io o nnn han mA quite 95 5,87 0,20 16,67 
30 UD TID AA sms 27 6,87 0,37 13,37 
31 D. sp. Aaa Den pa non mesuré 
32 Difflugiella oviformis ............... 135 6,26 0,20 18,05 . 
33 Diplochlamys fragilis ................ 131 6,9? 0,20 16,30 
34 D YXUndi errada AA 279 6,16 0,14 16,80 
35 Euglypha cuspidata ............,..... 329 6,22 0,10 16,07 
36 E. polylepts ....2 vs» A A 88 6,50 0,20 14,77 
37 E. rotunda var, minor. .............. 614 6,40 0,08 17,50 
38 AS VIDT C LIERTERTE TONTIT TECTTNTS 207 6,07 0,13 16,25 
40 Euglyphidion enigmaticum ...... Vid 49 5,32 0,25 17,85 
41 Geopyxella sylvicola ..,.............. 42 8,00 0,25 10,40 
42 Heleopera petricola var. humicola ... 96 7,67 0,13 9,51 
43 H. sylvalica D SMTP ET 78 6,25 0,21 15,68 
4 O AA AR 31 7,17 0,37 14,92 
45 Hvalosphenia insecta ............. M 15 7,62 0,37 9,75 
46 Microcorycia flava ............. Nice 33 7,65 0,43 16,70 
47 Nebela collaris ............ O 117 5,88 0,17 17,51 
48 N. dentistoma ........ infe ose 21 6,12 0,41 15,90 
49 N. lageniformis ....-.... aee etn IA o 5,96 0,17 14,95 
50 N. (quadrulella) symmetrica ........ non mesure 
51 Paraquadrula irregularis ............ 54 8,25 0,21 9,57 
52 P. SGH Lepus FABAS Mrs 31 7,40 0,29 11,21 
53 Phryganella acropodia ............... 988 6,60 0,13 18,48 
54 P parador 155» r2 een aye m ed dana de 73 6,88 0,21 14,46 
55 Plagiopyxis bathystoma .............. 162 5,72 0,13 15,03 
56 P. callida et var. grandis ........... 490 6,41 0,09 16,39 
S8 Pc war. pulito oae ee eoe cidit. 89 7,24 0,21 14,36 
59 P. dasclivig mapa nr arias 236 6,51 0,11 14,20 
60 AT E 296 7,13 0,12 16,15 
60 bis P, i. var. cyrtostoma ......,.,....... B 7,20 non calculé 
61 PAPIER EA A dedos ál 5,99 0,25 7,09 
62 ROLE E mt amants Mond 552 7,07 0,10 16,55 
63 FSODIOBIE vader maine a 103 7,07 0,19 15,21 
64 PMU rasa na da 149 6,17 0,15 16,64 
65 Pseudawerintzewia calcicola ......... 25 7,78 0,37 12,59 
66 Pseudodifflugia gracilis var. terricola. 171 6,12 0,16 17,64 
67 Schwabia terricola ................ 26 7,19 0,41 15,57 
Sch. f, var. OMASE decir 93 7,32 0,21 14,75 
69 Tracheleuglypha acolla ..... ailes 214 6,47 0.11 15,14 
70 Trigonopyxis arcula .............. 67 557 0,23 17,48 
71 Trinema complanatum .............. 603 6,39 0,10 18, 
72 RCA, PRA 437 6,50 0,11 19,33 
74 T. HBEOPE pins is [RI 626 6,40 0,08 17,34 
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or. pulch. 


Dp. rrag. 
C. elong. 
b B. La 


C^ glob. 
AMicroc, Ll, 
P. m, ~a 

E. Y 


ak 
a 4, o. p 
| E Te sun 
const. min 


Sch. t. tih. z 


| Trac. b ` 

ne E. sol. \ ph. par. ON aren, EURYTOPES 
Cor. dub. P. es = D, luc. e C. pus. 
C. anb. "Pseudaw. 


12 E. rot. pol. IIo -- 9 do ABEL oam 
N. e p. Pàr.. paca. 22 x; à . 
pa C, Orb. B. grac.: 
- Cor, E aer. Hyal. A o 
* Par. ir. STENOTOPES 


H. Sy 
Geop. 
H. p. Hh. C. halo. 


10 


NEUTROPHILES BASOPHILES 


ACIDOPHILES 


Fic. 124. — Valeurs prises par le pH pour la présence des espèces (V = ——) 
X 


Les espéces que je considére comme affectées par le calcium, donc pour 
lesquelles cet élément est un facteur écologique, sont caractérisées par un t > 
[2], ce qui correspond approximativement au seuil de probabilité de P = 0,05 
communément admis. Lorsque t est positif, l'espèce est calcicole et si t est néga- 
tif, elle est calcifuge. Les espèces pour lesquelles — 2 < 1 < 2 peuvent, au 
niveau de probabilité fixé, étre qualifiées d'indifférentes. Je ne donnerai ici que 
les espéces qui réagissent à Ca++ de fagon significative. Dans les tableau IX 
et X, N° désigne le numéro-code de l'espèce, C le nombre de présence de 
l'espèce sur substratum calcaire, 1 l'écart-réduit (l'effectif de chaque espèce 
pourra étre lu sur le tableau VII, colonne F). 

La probabilité de rencontrer certaines espèces comme Bullinularia gracilis, 
Centropyxis plagiostoma, Geopyxella sylvicola, Heleopera petricola var. humi- 
cola, Paraquadrula irregularis sur substratum non calcaire est pratiquement 
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nulle. Ces espéces sont des indicateurs de Ca++ extrémement súrs. Ainsi, dans 
le massif granitique du Néouvielle, que j'ai prospecté en détail, Centropyxis 
plagiostoma ne se trouve que sur une bande de terrain étroitement localisée. 
Or, cette bande correspond à un banc calcaire affecté par le métamorphisme. 

La probabilité de présence de toutes ces espéces sur substrat calcaire est 
extrémement faible. La plupart se trouvent sur substratum granitique. 

La notion d'indicateur pédologique, que j'ai développée dans un travail 
antérieur (1961 c) reste valable, semble-t-il, à l'échelle mondiale. Des récoltes 
sur sol calcaire effectuées en Algérie (leg. J. N. MORFAUX), au Spitzberg (leg. 
J. et F. DuPUY), au Pérou et en Colombie (leg. J. et F. DuPUY) montrent les 
espèces caractéristiques des biotopes riches en Ca++, notamment Centropyxis 
plagiostoma et Geopyxella sylvicola. De méme, les rochers granitiques de 
Machu Pichu (Pérou, leg. T. et F. Dupuy) hébergent, dans des sols squelettiques, 
Centropyxis vandeli et Plagiopyxis labiata. Ces observations inédites feront 
l'objet d'une publication ultérieure. 


B. — Le pH 


La distribution des espéces en fonction du pH est donnée par le tableau XI. 
Le graphique de la fig. 124 situe les différentes espèces dans l'échelle de 
pH. On distingue : 


— les espèces acidophiles : pH < 6 
— les espéces neutrophiles : 6 < pH < 7 " 
— les espéces basophiles: pH > 7. 


L'ordonnée indique le caractére eurytope ou sténotope des espéces. On 
peut constater que Centropyxis vandeli (acidophile), Difflugia lucida (neutro- 
phile), Hyalosphenia insecta, Heleopera petricola var. humicola, Geopyxella, 
Paraquadrula et Centropyxis halophila (basophiles) sont particulièrement sté- 
notopes. Or, ces espéces se rencontrent dans des biotopes extrémement bien 
définis : C. vandeli dans les sols trés secs sur rochers acides, Difflugia lucida 
dans le faciés « mousse », Hyalosphenia insecta dans l'humus sous rosettes de 
Saxifrages ou de plantes saxicoles calcaires, Heleopera petricola var. humicola 
dans les sols squelettiques calcaires, Geopyxella dans la rendzine sèche, Para- 
quadrula au voisinage de Hyalosphenia insecta, et enfin Centropyxis halophila 
dans la salobre. Ces espéces sont véritablement inféodées à leur milieu. 

A l'autre extrémité de l'échelle des ordonnées, se trouvent les espèces 
eurytopes, présentes dans des milieux trés variés. 

Les espèces neutrophiles sont de loin les plus nombreuses. 

Le pH est indubitablement un facteur de répartition. Mais on ne peut 
affirmer qu'il agisse directement. Il constitue en effet une résultante, et traduit, 
comme d'ailleurs le rapport C/N, un aspect global des facteurs pédologiques. 


C. — Le taux de matiere organique 


Les différentes valeurs de ce taux prises par les sols pour la présence des 
espéces sont données par le tableau XII. 
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Fic. 125. — Valeurs prises par le taux de matière organique pour la présence des espèces (V = ) 


x 
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Le graphique de la fig. 125 met en évidence un certain nombre de 
« noyaux ». C'est ainsi que le groupement des humus est représenté par les 
genres Assulina, Corythion, Difflugiella, Difflugia, Euglyphidion, Nebela, et par 
Centropyxis vandeli et Plagiopyxis labiata. On reconnait là la faune des humus 
trés perméables et trés « aériens » sur rochers de haute montagne. 


+ 
+ 


TABLEAU XII 


Valeurs prises par M.O. pour la présence des espèces 


No ESPECE n x —+ ts. V 
2 Arcella arenaria. 1 5.0. mecs ct 19 11,84 5,6 98,39 
3 Assulina MUSCAT . uns. 13 41,54 13,52 54,38 
5 Bullinularia gracilis ........... me 19 13,16 3,86 61,12 
6 E A ren A ona 14 18,21 8,88 84,18 
7 Centropyxis aerophila ...........:... 29 23,31 7,64 86,57 
8 C. a. var. sphagnicola ............... 42 27,48 6,46 75,58 
9 C. constricta var. minima .....o.o.o.o.. 25 24,96 11,68 113,54 
10 E: VEHOPOME ai as ae oninia" 10 22,30 10,63 67,68 
11 E ANA QNEM sms ages ac epa 17 10,12 4,11 79,66 
12 C. elongata ............- een 35 2043 . 3,92 55,95 
13 C. globulosa EO ¿REE Ces AEEA 31 1364  Á— 3,91 78,44 
14 E AODRM es «como sión Ron 13 4,00 1,86 77,72 
15 C OPDICUTATES: lira artis 31 25,19 6,26 67,95 
16 C. plagiostoma ........... eerte 33 15,33 4,80 89,95 
17 C. p. var. terricola ...........-.- ... 29 22,07 6,80 81,29 
18 C. sylvatica et var. minor ...... in 130 19,85 2,90 86,09 
20 CEIOIISTE aeuo» was) Ruso rior quee B s 3 33,33 34,00 61,51 
21 Cyclopyxis ambigua .......... "— 11 22.13 15,70 97,09 
22 C. eurystoma et var. ..rooonnoooom... 96 20,94 4,14 96.90 
23 C RA. «E TE Le demens à trs + 0 Ga 92 19,76 3,30 81,02 
24 CLAN ina «Vespa niue SA — 3 12,25 1,75 10,29 
25 Corythion delamarei .............. ... 20 26,16 9,36 76,56 
26 C. Hublunt ierra einioes wan 30 31,00 7,00 60,55 
21 C. d. var. aerophila ........... at 12 34,67 14,12 64.70 
28 C. pulchellum ............. eee eee 16 36,06 11,8 62,01 
30 Difflugia lucida ...................-.-* non mesuré 
31 DES a ar arre rro mens 5 34,00 28.93 7421 
32 Difflugiella oviformis ............... 23 30,87 8,59 64,37 
33 Diplochlamys fragilis ..,............. 16 16,59 9,85 111,38 
M D. timida .........--- IRA E UV 26 23,38 10,17 107,66 
35 Euglypha cuspidata ....,.......,..... A 27,82 27,82 70,31 
36 A Lo erba ta o AocUR iu ria 19 26,79 6.96 54.24 
37 E. rotunda var. minor. .............. 81 23,77 3,96 74,88 
38 E. dolloliformie icono ans 30 22,43 5,97 71,51 
40 Euglyphidion enigmaticum .......... 8 39.25 17,90 55,85 
4l Geopyxella sylvicola ................. 10 8,30 3,05 52,05 
42 Heleopera petricola var. humicola ... 20 10,25 2.80 S8 
43 BH. syloalteQ RS ever» e omes A 29 24,83 7,95 84,66 
44 A dene pw drm PR) VW URP non mesuré 
45 Hyalosphenia insecta ................ 5 21,20 16,01 60,90 
46 Microcorycia flava ......oooooooomo.. non mesuré 
47 Nebela collaris ...........—— eve vous . 29 31,41 8.42 70,93 
48 N. dernfislonmt. 5eme came o na non mesuré 
49 N. lageniformis .......... counasmeures 26 31,35 8,42 66,44 
50 N. (quadrulella) symmetrica ........ non mesuré 
51 Paraquadrula irregularis ........ MARS 10 16,10 8,97 78,01 
52 P. pachylepis ...... "— — ee 3 19,33 25,02 52,04 
53 Phryganella acropodia ............... 127 20,85 3,14 85,80 
54 P paradok ro «v IR asma 10 19,80 13,65 96,41 
55 Plagiopyxis bathvstoma .............. 14 32.07 12,11 65,39 
56 P. callida et var. grandis ........... 81 21,22 3.60 77,38 
58 P. c. var. pusilla ....... à enr re 12 16,92 6,79 63.18 
59 P decl ere sans nat. nf ids ME 61 23,59 4.66 77.15 
60 Po Intermedia | 2.5... sue u4» haue ue 35 11.09 2.98 78.27 
60bis P. 1. var. cyriostoma .........- o same 15 9.93 3,07 55,59 
61 P UA e aa it 30,64 15,29 74,31 
62 PS VEI rap nai sons ES $ 72 12,68 2.62 88,25 
63 RÀ DNDIEBK cdt dt $e» 17 17,22 8,05 91,41 
64 Popenardi «wr mE 36 18.78 2.96 46.75 
65 Pseudawerintzewia calcicola ......... 8 10,75 3,44 38.33 
66 Pseudodifflugia gracilis var. terricola. 28 23,39 6.74 74,43 
67 Schwabia terricola .................. 4 16,75 14,76 63,40 
68 SHIT. var. thomas is ira ess 15 13,27 5,24 71,29 
69 Tracheleuglypha acolla .............. 56 25,18 5.10 75,81 
70 Trigonopyxis arcula ................. 13 32,08 14,01 73,00 
71 Trinema complanatum .............. 8I 23,65 4.06 77,59 
72 P. ENCEINTE A sie 89 22,74 3,66 76,21 
74 E A A ec 96 23,80 3,72 76,89 
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A l'opposé, les espéces des sols squelettiques sont : Arcella arenaria, Cen- 
tropyxis deflandriana var. minima, C. halophila, Geopyxella, Heleopera petri- 
cola var. humicola, Plagiopyxis intermedia, P. i. var. cyrtostoma et P. minuta. 

Les Euglyphidae et les Filosa en général sont assez nettement inféodés aux 
sols humiques. i 


D. — Le rapport Carbone/Azote 


Les valeurs de C/N pour la présence des espèces sont données dans le 
tableau XIII. 

J'ai indiqué précédemment l'intérêt du rapport C/N pour la détermi- 
nation du type génétique des sols. 

La distribution des espèces en fonction de C/N est, à ce point de vue, 
extrêmement démonstrative (fig. 126). 

On retrouve, groupées en noyaux, les espèces inféodées aux différents types 
de sols. Ce sont, dans le sens des valeurs croissantes de C/N : 


a — le groupement du Mull calcique (humus doux), avec les sous-groupes : 


1) Argile de décalcification (A.D.) : 
— Pseudawerintzewta. 


2) Rendzine blanche (R. B.): 


— Bullinularia gracilis, Centropyxis deflandriana var. minima, Geopyxella, 
Heleopera petricola var. humicola. 

Ces sols correspondent á des biotopes secs, de faciès souvent méditerra- 
néen, plus ou moins saturés en Ca CO,. L'humus y est très doux (7<pH<8) 
et toujours du type mull, mais la proportion de matiére organique est souvent 
faible; l'activité microbienne, favorisée par une température moyenne assez 
élevée, entraîne une évolution rapide de la matière organique qui ne peut ainsi 
s'accumuler. Il s'agit en gros de sols de Causse et de Terra rossa. L'activité 
animale y est en général intense. 


3) Rendzine forestière (Mull calcique forestier, M.C.F.) : 


— Centropyxis elongata, Plagiopyxis oblonga, Schwabia terricola var. 
thomasi. 

Le biotope est essentiellement l'humus forestier très doux de feuillus sur 
substratum calcaire. L'activité microbienne y est intense, mais moins que dans 
les cas précédents, et une assez importante accumulation de matière organi- 
que peut se produire par suite d'une température moyenne plus basse et d'une 
humidité plus grande. 


b — Le groupement du Moder (humus de tvpe intermédiaire, moyenne- 
ment acide : 4,5 < pH < 6,5). 

Le peuplement est représenté par de nombreux Filosa et, entre autres 
Lobosa, Centropyxis aerophila var. sphagnicola, C. orbicularis, Cyclopyxis 
ambigua, Heleopera sylvatica, Plagiopyxis declivis, Trigonopyxis arcula. 

Le biotope correspondant est le sol forestier de feuillus. L'activité micro- 
bienne, moins intense que dans les groupements précédents, permet une 
accumulation assez importante de matière organique. 
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TanLEAU XIII 


Valeurs prises par C/N pour la présence des espèces 


ESPECE n X + tls, 
Arpella IFEMA ies 18 13,22 1,32 
Assulina muscorum ............- na 14 18,42 2.62 
Bulilinularia ractlis 75... 19 11.47 0,75 
Bo HB LLEVE Us A RAP RS UNDE 13 13,77 2.57 
Centropyxis aerophila ............... 29 16,03 2,22 
C. a. var. sphagnicola ............... 42 15,62 1,83 
C. constricta var. minima ........... 25 13,92 1,73 
ES delenda. curia a enana a e a ime ds 11 14,73 3,05 
C.H. Var RAM suus sedia e an 17 11,88 0,84 
won oA UU bem e 36 13.11 1.01 
bL. ODGO ideas pr dr P 30 13,10 3,12 
C. halophila E gr A ETA 13 13,62 1,72 
CDOS Bano (s ni ee S a d 3l 13.87 1,44 
opa hii rin ERE o aca TOT TT TINTO 32 12,31 1,12 
A ia uai a ooo eme m à 30 14,37 1,40 
C. sylvatica et var. minor .......... 119 14,64 0,77 
C; MORTE LU LLLA QUO names eiiis 3 .. 18,00 10,23 
Cyclopyxis ambigua .................. 11 1527 ^ 3,03 
Cr Sion wd, Er. oer ntn 96 14,90 1,03 
A II IA 92 13,91 0,75 
C. DUIGHE Vii 4 10,50 3,30 
Corythion delamarei ................. 20 17,10 2,57 
ESTUDIA rita AAA az 30 16,03 1,57 
C. d. var. aerophila ....... ns IER 12 15,93 2,66 
By DURE Toe LLLI dei mas à 16 15,81 2,90 
IEA HIGH RE nad isa "Wa V sacs 5 16,40 2.52 
sp. a ded a d a ARES S Auri €x 5 18,00 5,68 
Dij ugiella oviformis ................ 24 17,21 1,79 
Diplochlamys fragilis ............... . 16 13,38 1,71 
D TRI AAA dea Lian A XO RES Re 26 16,03 2,88 
[pe CREER laica d frais ad 45 15,86 1,66 
MEMS adri acea ora nas t 19 14,53 1,94 
E Lee var. minor — MÓÓ 82 15,09 1.05 
Ei dolioliformis. le Creatas nte de 28 15,43 2.42 
Euglyphidion enigmaticum .......... 8 17,50 3.70 
Geopyxella sylvicola .................- 10 11,60 1,20 
Heleopera petricola var. humicola.. 20 11,70 0,80 
EE AE e 29 16,21 2,00 
HECTORE LT: net x33 xwheayhond «và 
Hyalosphenia insecta ................ 5 13,80 4,70 
Microcorycia flava ............... TOM 4 13,50 2,40 
Nebela. collaris.. ¿Ds carcaza e 29 17,52 0,60 
ARO A AS utro ta ime 4 23,00 50,00 
N. lagentformis socorrer E nas 26 16,88 37,00 
N. (quadrulella) symunetrica ......... non calculé 
Paraquadrula irregularis. i.e eene 11 12,64 21, 
ER A e eere 136 14,65 31,67 
Erre a acropodia T OT TNT 10 13,50 30,00 
P. paradoxa .......................... 15 15,67 32,00 
pagio iopyxis bathystoma ..... rata» 
llida et var. grandis ........... 59 14,54 25,51 
p. FS vit, petsillg ne door sad a 11 11,76 21,68 
P -MECINISS osent CRIA ARO 6l 14,89 28,00 
P. intermedia ........................ 36 12,86 17,00 
P. i. var. cyrtostoma ............ e 14 12,00 16,00 
¡II A e orae od PN 10 17,50 28,00 
P.minnta NE inen baia — 58 12,97 21,27 
P. oblonga .......... PUPA HERMES": 18 13,23 24,00 
Pi DEHEFUL aran Pointe 36 13,86 25,00 
Pseudawerintzewia calcicola ........ 8 10,87 11,00 
Pseudodifflugia gracilis var. terricola. 28 14,86 28,00 
Scinvabia terricola .................. 4 14,00 23,00 
Sch. t. var. thomasi .......ssscsssase I5 13,13 24,00 
Tracheleuglypha acolla ........... rns 54 15,78 33,00 
Triponopyxis RECULER" ..... eee eese. 14 15,93 34,00 
Trinema complanatum ....... IS ET 81 15,35 32,00 
NS A A A 87 14,97 31,00 
T. linearé ......... Mia té court ra 95 15,22 33,00 


oO o= nus 
$ agbe ESRRR 


or 
© 


— A Ud et mt ll mt a mm C Ca ms CD es e C B hd 3 - 
ves a qe quo m 
$s9u5z292du5cus 


© 
+ 
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D. TES acl 
Y E. dol. 
C. a. spl. 
| Ge Ue 
40 N. lag. 
E. cusp. 
Cor. pulch. 
35 Trig. 
C. defl. T Trach. 
Murs H. Syl. 
- . ES 
B. ES A I Cor. del. 
C. constr, m. F. vath. O-——-—— C. vand. 
30 Hyal. ins. LT TE» rot: P. lab. 
Ph. par. C. amb. WE SD. 
| C / dub peut Bugi 
or. dub, Cor. dub. aer. 
se s. kal O. | 
25 d. d os muac,. 
pol. 9 
plag. ter. 
Ce MOR 
Par. ir. SOLS HUMIPEKES 
T MULL C. SOLS SQUELETTIQUES 
P. i. 
P. i. cyrt. 
ER Microc. fl, QU luc. 
He p. ho. 
dell. min. 
N. coll. 
Pseudaw. 
11 12 43 44 15 16 17 18 19 20 < 
Fic. 126. — Valeurs prises par le rapport Carbone/Azote pour la présence des espèces. A.D. = argile de 


décalcification (terra rossa); R = rendzine; R.B, =rendzine blanche; Mull C = Mull calcique ; 


s 
). 


M.C.F. = Mull calcique forestier; Mo. C. = Moder calcique; (V = 
X 


c — Le groupement du Mor (humus franchement acide : pH « 4,5): 


Les Thécamoebiens les plus fréquents sont: Assulina muscorum, Cory- 
thion, Centropyxis vandeli, Euglyphidion, Plagiopyxis labiata. 

Les biotopes sont soit des sols forestiers de résineux, soit des humus 
d'Ericacées en haute montagne sur roche acide. L'accumulation de matière 
organique, considérable, est due à la faiblesse de l'activité bactérienne par 
suite d'une température moyenne basse. Dans les plus hautes valeurs de C/N, 
les biotopes deviennent exclusivement organiques et rejoignent le facies des 
mousses saxicoles sur roche acide. Il est intéressant de comparer la faune de 
ce dernier milieu à celle des Mors à C/N le plus élevé : l'identité de peuple- 
ment s'avére complète. 

Ainsi, le rapport C/N donne une excellente dispersion des espèces et per- 
met, à lui seul, de retrouver les grands groupements spécifiques de faciès qui 
seront étudiés dans les lignes suivantes. 
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On peut affirmer que C/N est un facteur de toute première importance 
pour la distribution des Thécamoebiens. Il traduit en effet la physionomie 
générale du sol dans ses aspects statique (composition chimique) et dynami. 
que (vitesse d'évolution de la matière organique). Il est évident qu'un indice 
de cette nature révèle, synthétiquement, l'existence de nombreux facteurs sous: 
jacents et en synergie. C'est l'action globale de ces facteurs que mesure C/N. 
Si l'on devait choisir un seul critére pour caractériser un biotope endogé (dans 
le cas d'organismes réagissant au chimisme !), il faudrait opter pour C/N. 


3. — LES PARAMETRES INTERNES 


Les indices c (dissymétrie de la distribution) et a (diversité spécifique) 
expriment, comme je l'ai montré précédemment, la nature plus ou moins 
« extréme » du milieu. On peut les considérer comme une traduction mathéma- 
tique des deux premiers principes de A. THIENEMANN (1920, 1954). Un milieu 

c 


extréme est caractérisé par un c élevé et un a faible. De ce fait, le rapport —— 
a 


est d'autant plus grand que le milieu est plus « extréme ». 

Cet indice, calculé d’après les valeurs prises par c et a dans les relevés 
renfermant chaque espèce considérée, a permis de dresser le diagramme de la 
fig. 127. Le nombre de données impliquées dans le calcul est considérable ; 
pour chaque espéce, il est égal à l'effectif de l'espéce (voir tableau VII, 
colonne F). De ce fait, je n'ai pas cru bon de donner l'intervalle de confiance 
de la moyenne. En raison de la grande quantité d'information disponible, il y a 
lieu de considérer celle-ci comme « exacte ». 

c 
Les espèces à faible —— sont principalement celles des sols à la fois très 
a 
humiques et humides (Heleopera rosea, H. sylvatica, Hvalosphenia insecta, 


o 
Nebela sp., Schwabia terricola}. Ensuite (1,0 < —— < 1,3) viennent les espèces 
a 
de sols moyennement humifères (Centropyxis plagiostoma var. terricola, C. 
constricta var. minima, C. elongata, C. orbicularis, Trigonopyxis arcula, 
Difflugiella oviformis, pour ne citer que les principales). A partir de 
g 
—— = 1,5 commencent les milieux « extrêmes ». On reconnaitra dans cette 


a i 
région de l'échelle les formes à tendance muscicole (Corythion dubium var. 
aerophila, Plagiopyxis labiata), celles des sols squelettiques calcaires (Geopy- 
xella, Microcorycia) ou acides (Euglypha cuspidata, Centropyxis vandeli). * 
Très loin enfin vient Centropyxis halophila, inféodé au milieu très parti- 
culier des salobres. 
Toutes les espéces dont le nom ne figure pas sur le graphique ont un 
c 
rapport —— compris entre 1,40 et 1,45. Elles correspondent aux valeurs 


a 
moyennes de l'échelle. 
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o 


De la comparaison des rapports propres aux différentes espéces 
a 


découlent deux importantes conséquences : 


A. — Le concept de convergence écologique 


Je désignerai par l'expression de convergentes écologiques deux ou plu- 
sieurs espéces n'ayant entre elles aucune affinité (au sens biocénotique), mais 
se trouvant dans des milieux dont la forme de peuplement est identique bien 
que la liste de leurs espéces puisse étre totalement différente. Ces milieux 
seront dits écologiquement convergents. Hébergeant des faunules sans ana- 
logie spécifique, leur seul point commun sera une forme moyenne de popula- 
tion identique: € 

Dans la fig. 127, on pourra remarquer plusieurs couples de convergentes 
écologiques, par exemple : Centropyxis vandeli (sols squelettiques acides) et 
Paraquadrula irregularis (sols squelettiques calcaires) ou encore Schwabia 
terricola (humus riches calcaires) et Nebela collaris (humus riches acides)... 


B. — La spécialisation des types morphologiques dans les milieux extrêmes 
c ; 
Les espèces dont le est le plus bas sont des acrostomes. Les valeurs 
a 
c 
élevées de —— caractérisent surtout plagiostomes et cryptostomes. Cette 


a 
constatation rejoint celle du parallélisme entre milieu et proportion des types 


morphologiques, qui a été étudié dans le second chapitre. Les milieux les plus 
riches, les moins extrêmes, rappellent un peu le milieu aquatique. Ce sont en 
fait presque toujours les plus humides ; la faune y est moins spécialisée. La 
vie des Thécamoebiens dans les milieux extrêmes n'est devenue possible que 
grâce à l'acquisition de structures très spécialisées comme la plagiostomie et 
la cryptostomie. Nous avons ici un nouvel exemple de la loi générale de spécia- 
lisation dans ces types de biotopes. 


V. — LA NOTION DE COMPLEXE STATIONNEL 


L'isolement des facteurs est, comme je l'ai souligné à plusieurs reprises, 
une opération hautement artificielle lorsqu'on se place au niveau de l'expéri- 
mentation. Àu niveau de l'observation, extraire ces facteurs de l'ensemble natu- 
rel et les considérer individuellement conduit aussi à assigner au milieu une 
simplicité hors de mesure avec le réél. 

En effet, les caractéristiques étudiées dans les pages précédentes sont en 
interaction. 
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Le calcul du coefficient de corrélation r de BRavais-PEARSON entre 10 fois 
133 couples de mesure permet d'établir la matrice d'intercorrélation suivante : 


pH Mat. org. Azote C/N Pf 
total 
OI RATE 1000 | —0,55  —0/204 . — 0,685  —0,429 
Mat. org. .... — 0,555 1,000 0,920 0,721 0,925 
Azote total .. — 0,204 0,920 1,000 0,370 0,894 
et) MU PPS — 0,685 0,721 0,370 1,000 0,392 
PF a4. — 0,429 0,925 0,894 0,392 1,000 


Toutes les valeurs de r sont significatives à un seuil de probabilité de 
P = 0,02 (c'est-à-dire r > |0,200| pour 133 degrés de liberté), et la plupart 
dépassent méme le niveau de signification de P = 0,001 (avec r > 10,321 |. 

Les corrélations les plus fortes sont celles qui existent entre Point de flé- 
trissement permanent Pf et taux de Matiére organique M.O., entre Pf et taux 
d'Azote total, entre pH et C/N... On peut concevoir le milieu écologique comme 
un complexe de facteurs en interaction, le complexe stationnel. Toute modifi- 
cation d'un des facteurs perturbe l'équilibre de ce véritable organisme qu'est 
le sol. Les autres facteurs se trouvent alors affectés, et des mécanismes de 
compensation doivent s'instaurer dont le pouvoir-tampon, bien connu, est une 
des expressions. En quelque sorte, et toutes proportions gardées, le complexe 
stationnel est au sol ce que le milieu intérieur est aux organismes. 

Mais étudier de facon concomitante l'ensemble des facteurs se montre pra- 
tiquement impossible au moyen des méthodes classiques. On ne peut en abor- 
der que deux ou trois, car une rapide limite ne tarde pas à nous étre imposée 
par la carence de nos facultés d'intégration ; de toute façon, l'unité du 
complexe stationnel se trouve rompue lorsqu'on n'envisage qu'un nombre 
réduit de caractéristiques. C'est pourquoi j'envisagerai maintenant l'étude 
globale de la résultante de ces facteurs, c'est-à-dire celle des faciés. 

J'ai précisé, au début de cette troisième partie, les rapports existant entre 
les deux notions de milieu et de faciés : le milieu, entité abstraite, sommation 
spatiale et temporelle de nombreuses conditions phvsiques, chimiques et bio- 
logiques, s'exprime sur le plan concret par sa résultante, le faciés, ensemble 
de prélévements de conditions identiques. 

La discrimination des différents facies se montre quelque peu arbitraire, 
comme toute classification. Elle se base en grande partie sur des criteres pédo- 
logiques directement accessibles à nos sens. 


l. — LES PRINCIPAUX FACIES 


Je distinguerai 14 faciès principaux qui seront définis par les caractéris- 
tiques suivantes : 


A. — Le groupement spécifique du facies 


Il s'agit des espèces dont l'affinité pour le faciès est telle que ? >4, ce 
qui correspond à une probabilité de présence extrémement forte, de l'ordre 


vo 
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de 20000 contre 1. Ce seuil a été choisi arbitrairement. Un astérisque signale 
les espèces pour lesquelles ? est égal ou supérieur à 6. 


B. — Les paramétres internes 


— Nombre de présence de chaque espèce, c'est-à-dire nombre de sols 
appartenant au faciès et hébergeant l'espèce (tableau VI). 

— Pourcentage de présence de chaque espéce, c'est-à-dire proportion sur 
100 des sols appartenant au faciès et hébergeant l'espéce (tableau VII). Seul 
entre en ligne de compte le critère présence-absence. Le nombre d'individus 
n'intervient pas. 

— c, qui, dans les conditions définies dans le chapitre I, exprime la dissy- 
métrie moyenne de la distribution des pourcentages dans les relevés apparte- 
nant au facies. 


— a, diversité spécifique moyenne. n 
c 

— —, qui traduit le caractère plus ou moins extrême du faciès. 
a 


— % F, pourcentage moyen de Filosa. 

— Vol, moyenne du volume moyen des espèces ; unité, le (10 p). 

— Asp, indiquant l'amplitude écologique par rapport aux espéces (chapi- 
tre I). 

Si dans un faciès donné les pourcentages de présence des espèces 1, 2, 3, n, 


sont respectivement X,, x;, Xs, Xn l'amplitude écologique du faciès par rapport 
aux espèces sera exprimé par la relation : 


100 X (x: - XY 
gin ci a 
x n - 1 


qui mesure la dispersion des pourcentages de présence dans le faciés. La forme 
de la distribution de ces pourcentages de présence est précisée au moyen des 
coefficients f, et B, (chapitre I). 

2 


By 
B = caractérise le degré d'asymétrie de la distribution. 
TE 
2 
Pal 2 ! 
B, = indique le kurtosis. 
p? i 


2 

Des abaques que l'on trouvera dans les traités d'analyse statistique (par 
exemple MoRicE, E. et CHARTIER, F. 1954) permettent de rechercher le type de 
la distribution dans la classification de PEARSON. 


C. — Les paramètres externes 


Ce sont les facteurs physico-chimiques du milieu, c'est-à-dire pH, taux de 
matière organique (M.O.), rapport C/N, point de flétrissement permanent (Pf). 
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On considérera ici encore les valeurs prises par ces facteurs dans les sols qui 


appartiennent au faciès. 
X désigne la moyenne, + ts, l'intervalle de confiance de la moyenne au seuil 


de probabilité de P — 0,05 habituellement admis, et V le coefficient de variation 
S 


égal à 
X 


— Faciés 1 : Néosols sous plantes isolées sur rochers acides en haute 
montagne (108 prélévements) (fig. 128). 

Groupement spécifique: Assulina muscorum, Centropyxis aerophila, C. 
deflandriana, * C. vandeli, * Corythion delamarei, C. dubium, C. d. var. aero- 
phila, Euglypha cuspidata, Nebela collaris, Plagiopyxis bathystoma, * P. labiata, 
Pseudodifflugia gracilis var. terricola. 


~ 


Paramètres internes : - 
X V 

Wi. a come ic uso clas E MEE e E 9,16 49,56 
Phi A EAS GT 5,36 46,71 
m 

dues A CMM R35 x00 ae 1,71 
a 
O A Te r 19,70 
VORT AA — ————m 91,13: 
"CD -——— uIÉ— 113,57 


0, = 4,04; B, = 643; Type: Iu à la limite de Ij. 


Paramétres externes : 


X Æ Sm V 
m: ere mem or 6,01 0,17 14,77 
MO rs cn BIBIT EGER 29,75 13,95 74,48 
CIN. de NES 16,71 3,56 33,63 
PF ins ce 1x 18,49 6,72 57,26 


Ce facies groupe les néosols parfois allothigénes, de profil (A) C, des étages 
subalpin et alpin. J'ai étudié d'abord ce faciès dans les Pyrénées (BONNET, L. 
1959 c) oü il est représenté par exemple par les néosols sous-jacents aux plan- 
tes saxicoles suivantes : 

— Asplenium septentrionale L. 

— Phyteuma hemisphaericum L. 

— Primula viscosa ALL. 

— Saxifraga moschata WULF. 

— Sempervivum arachnoideum L. 

— S. montanum Jaco. 

— Thymus serpyllum L. 
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Mais des prélévements provenant de divers points du globe (en particu- 
lier du Pérou) ont montré des caractéristiques tout à fait identiques. 

Ils présentent l'aspect d'un humus trés sombre, de faible cohésion, de 
mouillabilité relativement faible, dont la fraction minérale est le plus souvent 
d'apport éolien. Débarrassés de leur trame de racines, ils se montrent 
composés d'une poussiere trés fine, trés peu mouillable et de couleur brun- 
noirátre. 

La matière organique, assez abondante, entre dans la constitution d'un 
humus acide voisin des Moders alpins. Le rapport C/N, assez élevé, indique 
une activité bactérienne et une vitesse d'évolution relativement faibles ; cette 
particularité doit étre mise en rapport avec la température moyenne basse et 
la dessication fréquente du faciès. 

Une variante de ce faciès intéresse les sols de colonisation d'éboulis. Leur 
teneur en matière organique est plus élevée que dans le faciès type, et la pré- 
sence de Centropyxis deflandriana est plus fréquente. 


~ 


— Faciés 2 : Sols de pelouse sur substratum acide en haute montagne (43 
prélévements). 

Groupement spécifique: Corythion pulchellum, Difflugiella oviformis, 
Euglypha cuspidata, E. dolioliformis, Nebela (Quadrulella) symmetrica, * Pla- 
giopyxis penardi, * Trinema lineare. 


Fic. 128. — Faciès 1; néosol sous plantes saxicoles calcifuges, granite du Lys (H.-G.) 
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Paramétres internes : 


X V 
A A is Srt aid 8,20 40,09 
Da comi PINE FÉ 5,00 34,46 
G ; 
ad "9 P o m 1,64 
a 
(qp — o o à 43,10 
AL Ws RS. TS 68,39 
A à MAA a à a 142,29 
f, = 3,25 ; B2= 3,81; Type: Iu. 
Paramétres externes : 
X + tSm V 
DEI anis té T 6,44 0,21 10,82 


Il s'agit ici du sol alpin humique, ou Ranker alpin, de profil AC. La coupe 
comprend un À, épais, trés acide, à peu près intégralement organique (la frac- 
tion minérale, faible, est d'apport éolien ou nival) qui repose par l'intermé- 
diaire d'un A, humifére sur une roche-mére à peu prés intacte. 


Ce sol est trés évolué, et représente un climax ; il porte, dans les Pyrénées, 
la pelouse subalpine ou alpine à : 


— Anthoxanthum odoratum L. 
— Conopodium denudatum Koch. 
— Festuca eskia RAM. 

— Jasione montana L. 

— Nardus stricta L. 

— Plantago alpina L. 

— Poa alpina L. 

— Ranunculus pyrenaeus L. 

— Thymus serpyllum L. 

— Trifolium alpinum L. 


L'humus, de type Moder alpin, est caractérisé par une richesse élevée en 
matière organique (40 %) et un fort rapport C/N, de l'ordre de 20, qui traduit 
une activité bactérienne ralentie. La courbe de percolation du type « croissante 
à saturation rapide », indique une mouillabilité faible associée à un temps 
d'infiltration très lent. Dans certains cas, les pluies n'arrivent pas à imprégner 
le sol en période estivale. 

La faune comprend surtout des Arthropodes. Dans le Massif de Néouvielle, 
le faciès abrite au niveau du lac d'Orédon par exemple, le groupement à Isoto- 
mina thermophila et Sphaeridia pumilis (Collemboles) (CassacNau, P. 1961). 

Le peuplement thécamoebien offre certaines analogies avec celui des 
Mousses humides. 
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— Faciés 3: Sol humique (Mor) d'Ericacées de l'étage subalpin (105 pré- 
lèvernents). 

Groupement spécifique : Assulina muscorum, Centropyxis deflandriana, 
Cyclopyxis kahli, * Corythion delamarei, * C. dubium, C. pulchellum, Euglypha 
cuspidata, E. rotunda var. minor, * Euglyphidion enigmaticum, * Nebela col- 
laris, N. dentistoma, N. lageniformis, * Plagiopyxis bathvstoma, Pseudodifflugia 
gracilis var. terricola, * Trigonopyxis arcula, Trinema complanatum, T. enche- 
lys, T. lineare. 


Paramètres internes : 


A ARIAS buxo 7,70 41,79 
Doc A AA 6,20 34,46 
g 
— REN . 1,24 
a 
TE s EA AR CS ose 31,10 
VAL a usa AP 99,00 
ME. Ain 150 Lure e oU 120,51 
B, = 1,64 , B, = 3,74 , Type Ij 
Paramètres externes : 
X + 1Sm V 
DE seit“ 5,31 0,18 17,09 
MAD dit srt tebunae sos doe MEET 41,54 15,35 55,68 
Ws e E A 20,37 5,28 39,12 
ME E A SRE: 25,36 7,38 43,88 


Ce faciés comprend, dans les Pyrénées, les sols de la lande à : 


— Arctostaphylos uva-ursi L. 
— Aspidium lonchytis (L.) Sw. 
— Calluna vulgaris L. 
— Empetrum nigrum L. 
— Juniperus nana WILD. 
— Rhododendron ferrugineum L. 
— Vaccinium myrtillus L. 
— Vaccinium uliginosum L. 
et ceux de la Rhodopineraie à Pinus uncinata RAM. 


Ces sols présentent l'aspect d'un humus noirátre, épais, où dominent les 
éléments non encore décomposés ; la teneur en matiére organique se montre 
trés élevée. 

Les horizons superficiels comprennent sous la litière une couche F de 
fermentation, riche en produits intermédiaires (lignine) et une couche H, 
humifiée, d'importance variable. Au-dessous se trouve un A, noir, trés acide. 

Le rapport C/N élevé indique une minéralisation tres lente; en fait, Bac- 
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téries et Actinomycétes ne peuvent pratiquement pas se développer ; seuls, 
des champignons vivent dans ce milieu. Ils s'accompagnent d'une faune réduite 
surtout composée d'Acariens et de Collemboles ; par exemple, prés du Lac 
d'Orédon, on trouve dans ce facies le groupement d'ombrée à Triacanthella 
proxima et Protachorutes pyrenaeus (Collemboles) (CassacNau, P. 1961). 


— Faciès 4 : Sol forestier de feuillus sur roche acide (27 prélèvements). 


Groupement spécifique : Cyclopyxis ambigua, Corythion dubium, Euglypha 
polylepis, E. rotunda var. minor, * Plagiopyxis declivis, P. penardi, * Tracheleu- 
glypha acolla, Trinema enchelys. 


Paramétres internes : 


X V 
A gasto A 7,33 33,69 
bc e cm de Lime je À rió 5,64 25,88 
a : 
EN eis zd A du oe 1,30 
a 
2 os BER C. Dee Po 46,50 
VOTA nus MN aries E 58,26 
AS rm 141,53 
B, = 0,76; B, = 2,35 ; Type : Iu proche de Ij. 
Paramètres externes : 
x + tSm V 
dip. come mere. 5,79 0,12 5,37 
DLE ar EA 16,22 11,39 93,22 
CAN S. ada aS. 16,15 3,16 26,00 
O A it 11,00 5,82 70,53 , 


Ce facies groupe tous les sols forestiers de feuillus (Castanea sativa 
MILLER, Fagus sylvatica L., Ilex aquifolium L., Quercus pedunculata EHRH., 
Quercus sessiliflora SALISB.) sur substrat non calcaire. La coupe montre en 
général un A, de 2 à 3 cm, et un A, de 10 cm environ, noir, à limite inférieure 
nette. Il n'existe pas d'agrégats. 

L'humus, moyennement acide, appartient au groupe des Moders forestiers. 
Il est moyennement riche en matiére organique et le rapport C/N, inférieur à 
20, témoigne d'une minéralisation assez rapide par suite d'une activité bacté- 
rienne moyenne. 

Dans certains cas, l'humus appartient au type Mull forestier. Il est moins 
acide et sa minéralisation s'effectue plus rapidement. 

La faune est riche et comprend de nombreux Arthropodes et Vers. 

Les paramétres désignent cet ensemble de sols comme un facies moyen 
pour les Thécamoebiens. 


— Faciès 5: Sol forestier de résineux sur roche acide (99 prélèvements). 
Groupement spécifique : * Corythion delamarei, *C. dubium, * Euglyphi- 
6 
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dion enigmaticum, Nebela collaris, N. lageniformis, * Plagiopyxis bathystoma, 
Trigonopyxis arcula, Trinema enchelys. 


Paramétres internes : 


X V 
Dar a WEE 8,88 40,42 i 
a E RS ii ici TS 515 43,42 
c 
c di ET TN ee RU ERN 1,72 
a 
QUNM LARES E E al co ot EE 30,30 
qe A eA EM 84,57 
NEN. Coe bre si VE OU ceo 131,42 
B, = 1,47 ; B, = 3,27; Type : Iu proche de Ij. 
Paramétres externes : 
i Xx ^ + ÎSm V 
cr "-—— | TTC 5,24 0,15 14,73 
MEE ue iip e m 25,07 9,76 64,98 
A A 0 7. 15,09 3,02 33,46 
BE "esc A 16,72 5,41 54 43 


` 


Ce faciès groupe les sols forestiers à Mor et à Moder trés acide sous: 
Abies pectinata LMK, Picea excelsa (LMK) Lk., Pinus uncinata RAM.. La coupe 
comprend en général un A, de 3 à 15 cm et un A, de 3 à 10 cm. La cohésion est 
assez faible. L'humus est assez riche en matière organique et le rapport C/N, 
moyen, traduit une vitesse de minéralisation movenne. Ce faciés est parfois 
temporairement saturé d'eau. La faune est variée, mais le nombre d'individus 


est d'autant plus faible que le pH est plus bas. 
Comme le précédent, il s'agit d'un facies moyen pour les Thécamoebiens. 


— Faciés 6: Néosols sous plantes isolées sur rochers calcaires en haute 
montagne (75 prélévements) (fig. 129). 

Groupement spécifique : Bullinularia gracilis, * Centropyxis constricta var. 
minima, * C. plagiostoma, Cyclopyxis eurystoma, * Heleopera petricola var. 
humicola, * Hyalosphenia insecta, Paraquadrula irregularis, * P. pachylepis, 
* Phryganella paradoxa, * Plagiopyxis intermedia var. cyrtostoma. 


Paramètres internes : 


IT E uu id ein: o LE 10,44 44,54 
AA SIE E CR | O 4,09 53,98 
c 
—— CUTE fc E 2,13 
a 
LE RR as 4,70 
NO MEAR rios ER E 0 84,52 
SN MI MEA 131,52 


Bi = 2,69 ; B; = 4,64 ; Type : Iu. 
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Paramètres externes : 


X => tSm V 
DEL secret T 7,58 0,10 9.00 
NRC e —— — 20,00 38,41 104,65 
DUE uio. A 12,66 12,84 55,29 
x AP m mens 16,50 19,08 63,00 


Il s'agit de néosols de couleur en général brunátre, parfois noirâtre, tres 
perméables, trés aérés, et, de par leur situation saxicole, susceptibles de gran- 
des variations hydriques et thermiques. Suivant l'exposition, deux variantes 
s'observent. En ombrée, à une température moyenne relativement basse et à 
une humidité assez élevée, un pré-humus doux s'accumule en abondance sous : 


— Asperula hirta RAMOND 

— Dethawia tenuifolia (RAMOND) ENDL. 
— Globularia nudicaulis L. _ 

— Hypericum nummularium L. 

— Ramondia pyrenaica LMK. 

— Ranunculus thora L. 

— Saxifraga aizoon Jaco. 

— Saxifraga aretioides LAPEYR. 

— Sesleria coerulea (L.) ÀRD. 

— Teucrium pyrenaicum L. 


par exemple. La forme en rosette favorise particulièrement la formation d'une 
petite masse de Mull calcique. Le CaCO, libre y est toujours présent ; le rap- 
port C/N bas témoigne d'une évolution rapide vers la minéralisation mais la 
perte est compensée par l'apport de débris organiques. Cette variante héberge 
l'espèce hygrophile Hyalosphenia insecta. 


En soulane, par exemple sous les plantes suivantes : 


— Alchimilla alpina L. 

— Androsace villosa L. 

— Dryas octopetala L. 

— Rhamnus pumilla L. 

— Saxifraga aizoon JACO. 

— Saxifraga oppositifolia L. 

— Globularia nana LMK. 

— Potentilla alchimilloides LAPEYR. 
— Silene acaulis L., 


la matière organique évolue plus rapidement par suite d'une température 
moyenne plus élevée. Le sol est plus squelettique A Dans cette 
variante manque en général Hyalosphenia insecta. 

Les paramètres de population accusent le caractère à lendance extrême 
du milieu, caractère nettement plus accentué dans la deuxième variante. 
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— Faciés 7: Sol de pelouse sur calcaire en haute montagne (18 préléve- 


ments). 
Groupement spécifique : Nebela (Quadrulella) symmetrica, Plagiopyxis 


callida, Tracheleuglypha acolla, Trinema lineare. 


Paramètres internes : 


X V 
Bg uu un "EUN Ws fr AED qup 9,77 55,18 
DS ES SR. Lou NOR PRO. z 5,26 55,18 
g 
A AO + De q 1,85 
a 
RO ani E a A sw AA 
MOL! ocmesk ir) bud ON mas A 63,93 
e c exco AAA "X -- 142,73 . 
E 
B, = 1,06 ; B, = 2,79 ; Type: Iu proche de Ij. 
Paramètres externes : 
x + tSm V 
DEL A OE, 6,35 0,21 6,69 


Fic. 129. — Faciès 6; néosol sous plantes saxicoles calcicoles, prés du col d'Aubisque (B.-P.) 
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Les caractéres de ce faciés rappellent assez ceux de son équivalent sur 
roche acide. Il s'agit de sols évolués portant, dans les Pyrénées, la pelouse à : 


— Festuca violacea GAUD. 

— Fritillaria pyrenaica L. | 
— Gentiana angustifolia WILL. 

— Horminum pyrenaicum L. 

— Sesleria coerulea (L.) ARD. 

— Trifolium thalii VILL. 


La coupe comprend un A, de quelques centimétres et un A, épais conte- 
nant des fragments de calcaire. La porosité faible malgré une mouillabilité 
élevée donne à ce sol une structure plus compacte que dans son équivalent sur 
roche acide. 

L'accumulation assez forte de matiére organique et le rapport C/N de 
l'ordre de 20 traduisent une activité bactérienne ralentie. Souvent, l'humus 
s'acidifie en surface et prend les caractères d'un Mor calcique (ou Tangel) mais 
il n'atteint jamais l'acidité du Mor proprement dit. 

Les sols de ce faciés sont souvent argileux et humides, et leur faune n'est 
pas sans rappeler celle des Mousses mouillées (Nebelidae). 


— Faciés 8 : Sol de pelouse xérophile sur calcaire (30 prélèvements). 


Groupement spécifique : * Geopyxella sylvicola, * Microcorycia flava, Pla- 
giopyxis intermedia, P. minuta, * Schwabia terricola var. thomasi. 


Paramétres internes : 


X V 

D) MS LA NEN ORG 1. LORS 5,76 51,30 
a esL RE. ur e ei si ees 4,56 53,49 
C 

E AS |. A 1,18 
a 
DOT a O A a 12,40 
PDs sous rp A 75,44 
A AA 172,98 

Paramétres externes : 
X — ÍiSm V 
PEL 202. AAA dép owe 8,36 0,20 6,91 


Ce faciés correspond au type pédologique des Rendzines. Il se présente 
sous l'aspect d'un seul horizon de couleur grise ou brunátre, parsemé de nom- 
breux fragments de calcaire. 

Calcaire et matiére organique sont intimement mélés et l'intense activité 
animale de ces sols n'est pas étrangére à ce brassage. 

Le pH, supérieur à 8, indique une teneur élevée en CaCO libre. L'humus, de 
type mull calcique, se présente à l'état floculé en grumeaux. La structure gru- 
meleuse de ce sol est très caractéristique ; elle confère à l'ensemble une 
bonne stabilité. Le rapport C/N de l'ordre de 10 traduit une évolution particu- 
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lierement rapide de la matiére organique. La perméabilité est considérable, en 
raison de la présence de grosses lacunes. 

La végétation est du type xérophile (Bromus erectus Hups., Festuca 
duriuscula L. dans nos régions ; facies steppique), et en général assez maigre ; 
le sol, trop superficiel, trés aéré, se comporte comme un milieu sec. Dans 
l'activité animale, intense, favorisée par les lacunes, les vers de terre jouent un 
róle important. 


— Faciés 9 : Rendzine blanche sur calcaire tendre (faciés voisin du pré- 
cédent) (69 prélèvements). 


Groupement spécifique: * Bullinularia gracilis, * Geopyxella sylvicola, 
Microcorycia flava, Plagiopyxis intermedia, * P. oblonga, * Pseudawerintzewia 
calcicola, Schwabia terricola var. thomasi. 


Paramètres internes : ^ 


E 
X V 
A COC 7111121. CT 10,11 51,59 
Eo A co om ms 4,81 46,36 
g 
== rl. MÀ 9 cd A 2,10 
a 
LUE Due e A e a E 14,30 
AM 2a o 00 98,95 
MERE xa sans SG tee tetes Fun 137,84 
B, = 2,42; B, = 451; Type: Ij. 
Paramètres externes : 
SE + tSm V 
c —————— 8,04 0,18 9,15 
A ne ere GIA due 8,89 3,97 5961 
ENT Lacu EE .— 11,55 1,06 12,20 
FT wet NERONE LA 14,43 1,96 30,04 


Ce faciès est une variante du précédent. Il s'installe sur des calcaires 
blancs, tendres, crayeux (par exemple, sur les calcaires lacustres à Helix 
ramondi du sud de la France, mais on le retrouve, avec le méme peuplement, 
dans des régions variées du globe). Ces sols peu épais, sans horizon d'accurnu- 
lation, trés perméables, se comportent comme des milieux secs ; leur végéta- 
tion est la pelouse xérophile discontinue. Prés de Perpignan, on les rencontre 
notamment sous : 


— Brachypodium phoenicoides RoEM. S. 
— Carlina corymbosa L. 

— Convolvulus cantabrica L. 

— Linum strictum L. 

— Medicago minima L. 

— Scleropoa rigida (L.) GRISEB. 

— Trifolium stellatum L. 
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Tous les caractéres les rapprochent du faciés précédent, mais on peut 
considérer la rendzine blanche comme plus séche. L'évolution de la matiere 
organique y est aussi particulièrement rapide. 

J'ai décrit (1960 d) un peuplement absolument identique dans des tirs 
algériens. Ces sols noirs, argileux et extrêmement riches en CaCO; actif, carac- 
térisent, en Afrique du Nord, la steppe-garrigue à Palmier nain, Olivier sau- 
vage et Pistachier lentisque. Ils offrent certaines analogies avec les argiles noi- 
res tropicales (Regur, Black Cotton Soil). 


— Faciés 10 : sol forestier de feuillus sur calcaire (rendzine forestière) 
(26 prélévements) (fig. 130). 


Groupement spécifique: Centropyxis plagiostoma, * Pseudawerintzewia 
calcicola, Schwabia terricola, Tracheleuglypha acolla. 


Paramètres internes : 


Fic. 130. — Facies 10; rendzine forestière sur calcaire bajocien près de Puvcelsi (T.-et-G.) 
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Paramètres externes : 


X + tSm V 
cmo RAT ne aa 1,22 0,39 13,33 
vd enim jS; "12087 "8495 ~ 
VD. eeu Y xd Rus sur LN E 14,88 3,18 37,36 ' 
LET 7. aded ue. ERE SEU E drm 19,39 6,82 61,56 


Ce faciès comprend les sols forestiers calciques sous Fagus sylvatica L., 


Quercus ilex L., Quercus pubescens WILLD. 
La coupe montre un A, trés mince en raison de la décomposition rapide 


des débris et un A, développé, brun-noir ; la structure est grumeleuse et stable, 
bien aérée. L'ensemble correspond au type pédologique de la Rendzine fores- 
tière. 
Le pH est élevé (entre 7,2 et 8,5); le rapport C/N, de l'ordre de 10 à 15 
témoigne d'une activité bactérienne intense qui conduit à la synthese d'une 
grande quantité d'acides humiques trés polymérisés..Le brassage par les ani- 
maux (Arthropodes et surtout Vers) mélange intimement argile et colloides 
humiques. Par lessivage, ce sol fait transition avec le sol brun forestier calci- 
morphe. 

Les paramètres indiquent pour ce facies un biotope tout à fait « moyen ». 
Le peuplement thécamoebien est trés riche. 


— Faciés 11: Sol forestier de résineux sur calcaire (22 prélévements). 
Groupement spécifique : Difflugiella oviformis, Tracheleuglypha acolla. 


Paramétres internes : 


x V 
A de EEE E ener 8,30 31,82 
TE. MUR A © DO c n EE ira 34,31 
c 
IC t A IST 1,43 
a 
e A m PR 43,20 
DUGACUMT NAME UC 66,34 
retta et a v e cmm à 141,70 
6, = 0,77; B, = 2,47 ; Type : Iu 
Paramétres externes : 
X + tSm V 
HH. DOR ze o MET TE à 6,40 0,43 14,65 
NM) A iiie 33,58 10,01 62,23 
CN aer acil de os ass dare à 18,62 3,90 42,42 
PEN rs O 23,46 5,82 48,60 


La prospection a porté sur des sols sous Abies pectinata LMK., Pinus hale- 
pensis MILL, Pinus sylvestris L. 

Ce faciès diffère du précédent par les caractéristiques suivantes : l'humus, 
plus acide, ne renferme pas toujours du CaCO, actif. Il appartient en général 
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aux types Mull acide ou Moder, mais par dégradation atteint parfois le stade 
de Mor. L'humification est moins bonne, et on n'observe pas la formation 
d'agrégats. Le rapport C/N voisin de 20 indique une vitesse de minéralisation 
moyenne. 

Les paramétres internes indiquent la présence d'une faune de caractéris- 
tiques moyennes. ; 


— Faciés 12: Sol sous mousses sur substratum acide (22 prélèvements). 
Groupement spécifique : Centropyxis vandeli, Plagiopyxis labiata. 


Paramètres internes : 


X V 
I eoa ER RC I sad 10,53 56,19 
—— RATA CAOS 4,20 60,40 
C 
— e$ CEA anis DR 2,50 
a 
A Tes ace A ETT AN 21,00 
IIS E 123,36 
8, = 1,60; B, = 3,48; Type: Ij. 
Paramétres externes : 
X + Sm V 
BUD oo AA AN p À doom 6,04 0,34 13,97 


Les caractéristiques de ce faciés rappellent beaucoup celles du facies 1. 
Tout au plus peut-on dire ici qu'il s'agit de biotopes à la fois plus secs, plus 
soumis aux conditions hydriques extrêmes et plus discontinus. Ils compren- 
nent en effet les « sols » d'origine éolienne accumulés sous les Muscinées saxi- 
coles. 

Les paramètres internes désignent ce faciès comme un milieu à tendance 
extrême. Le peuplement est très voisin, bien que plus pauvre, de celui du 
faciès 1. 


— Faciès 13 : Sol sous mousses sur substratum calcaire (25 prélèvements). 


Groupement spécifique: Bullinularia indica, Centropyxis plagiostoma, 
Cyclopyxis kahli, Diplochlamys fragilis, D. timida, Heleopera petricola var. 
humicola, Paraquadrula irregularis, P. pachylepis, Plagiopyxis minuta. 


Paramétres internes : 


x V 
LA n. A” 9,29 43,68 
A A: 4,10 62,41 
E rr E 12,05 

E A, 7 RR 2,26 
a. 

Fr ee Ae 135,55 


Bi = 117; B,= 3,64 ; Type: Ij. 
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Paramétres externes : 


X + tSm V 
vie m memo 7,66 0,43 10,31 


Comparables en gros à ceux du facies 6, les sols sont ici cependant plus 
secs et plus discontinus. Les conditions hydriques paraissent aussi plus varia- 


bles. 
La faune présente des caractéristiques qui correspondent à celle d'un 


milieu à tendance extréme. 


— Faciés 14: Sols de salobres (ou sansouires) (30 prélévements). 
Groupement spécifique : * Centropyxis halophila, * Plagiopyxis minuta. 


Paramétres internes : 


X V 
CTUM AY 20,89 ^ ~ 42,74 
A AA 1,93 49,74 
c 
ES aaa xd C VU SrusisocuEE 10,82 
a 
A me E 7,69 161,11 
A CONS AA IER REA 257,49 
8, = 2,31 ; B, = 3,65 ; Type: Iu. 
Paramétres externes : 
X + tSm V 
DEL d. equ PROS: trage itm 8,56 0,19 6,03 
ARTS Bl 4,01 1,85 77,09 
cfi AAA 13,67 1,62 19,85 
BE y cin eto tu ue crai 5,70 2,67 78,24 


Ce faciés groupe les sols halomorphes de « salobre », fréquents en bordure 
du littoral bas-languedocien et roussillonnais. Il s'agit d'une sorte de gley 
carbonaté, compact, comprenant 2,5 96 de sable grossier, 20 96 de sable fin, 
65 96 de limon et 4 96 de matiére organique. La salinité varie de 1,5 % en hiver 
à 10 96 en été. La végétation, trés spécialisée, est représentée par l'association 
Salicornietum fruticosae BR. BL. 1928 et comprend principalement : 

— Arthrocnemum glaucum (DEL.) UNc.-STERNB. 

— Aster tripolium L. 

— Inula crithmoides L. 

— Obione portulacoides L. (Moo.) 

— Plantago coronopus L. 

— Salicornia fruticosa L. 

— Statice bellidifolia GOUAN 

— Statice limonium L. 

— Suaeda maritima (L.) DUMORT. 

— Triglochin bulbosum L. 
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La plupart des salobres du littoral méditerranéen de la Camargue aux 
Albères comprennent ce faciès. 
Les conditions particulières de salinité entraînent la présence d'un grou- 


pement spécifique pauvre et uniforme. 
Le faciés 14 est le plus extréme de tous les milieux étudiés dans ce travail. 


2. — VUE D'ENSEMBLE SUR LES FACIES 


« La notion de totalité ne constitue pas elle-même un concept explicatif 
tant que l'on ne dégage pas les lois de formation caractérisant le tout comme 
tel » (PIAGET, J. 1950). Le faciès, notion globale, résulte de l'action synergique 
spatiale et temporelle de nombreux facteurs physico-chimiques et biologiques. 
Connaissant l'incidence de certains de ces agents sur la distribution des 
espèces, on peut se demander sila confrontation des faciès sur le seul critère 
de leur population ne mettrait pas en évidence des noyaux d'affinité. Il serait 
alors intéressant de rechercher les composantes de ces schémas structuraux 
et de les comparer aux facteurs édaphiques mis en évidence par des analyses 
antérieures, ou méme de les intégrer directement dans des hypothéses de 
travail; ainsi apparaîtraient peut-être sous un autre jour certains aspects du 
déterminisme des faciès. 


A. — Confrontation des faciès sur la base de leur population 


a — Corrélation entre faciès 


Dans le chapitre II, j'ai montré l'intérêt du critère des types morphologi- 
ques dans la comparaison des différents biotopes aquatiques, sphagnicoles, 
muscinaux, endogés, etc... Mais on peut naturellement se baser sur les espèces 


FACIES 
1 2 3 3 5 6 7 8 9 10 ll 12 13 14 
1,00 0,84 0,89 0,77 0,89 0,66 081 0,57 0,58 0,68 067 0,78 0,67 0,43 


i 
2 1,00 0,88 0,91 091 0,52 090 u39 0,47 0,71 0,79 0,47 0,55 0,36 
3 1,00 0,779 0,47 0,51 0,81 0,39 041 0,6 0,0 0,58 0,52 0,34 
1 1,00 0,86 0,54 088 044 0,53 0,77 085 041 0,560 03i 
5 1,00 0,7 0,84 00,7 051 0,68 0,75 0,59 0,58 0,43 
mn 6 1,00 0,69 0,73 0,80 0,73 0,556 0,62 0,89 0,62 
a 1 1,00 0,52 0,62 0,72 0,79 0,6 0,69 051 
G Y 1,00 090 064 0,45 063 071 0,9 
: 9 1,00 072 0,51 057 082 0.62 
10 1.00 086 0,48 0,77 0,54 
11 1,00 038 060 0,42 
12 1,00 0,63 0,32 
13 1,00 0,61 
14 1,00 


Fic. 131. — Matrice d'intercorrélation des 14 faciés sur le critere du nombre de présence des espéces 
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elles-mêmes, et calculer le coefficient de BRAVAIS-PEARSON entre faciès en pre- 
nant comme couples de données les nombres de présence réels de chaque 
espèce dans les faciès considérés deux par deux. 

Avec les 14 facies étudiés précédemment on obtient alors la matrice d'in- 
tercorrélation de la figure 131 ; seuls y figurent les coefficients de corrélation 
situés au-dessus de la diagonale. 


b — Les noyaux de faciés 


En appliquant la technique que j'ai décrite dans le premier chapitre sous 
le nom de méthode des polygones, on met en évidence un certain nombre de 
noyaux dans l'ensemble des 14 facies. Le seuil d'affinité a été choisi tres 
élevé (r > 0,80) ; la valeur critique de r au seuil de P — 0,01 est, pour 74 degrés 
de liberté, de 0,29 (fig. 132). , 

— Noyau A : faciès 1, 2, 3, 4, 5, 7. Les sols correspondants sont caractérisés 
par la présence de Mor et de Moder. Il s'agit de biotopes trés humifères et 
acides, dont le rapport C/N est en général élevé. 


— Noyau B : faciès 6, 9, 13. Les sols appartiennent au type calcimorphe ; 
ils sont saturés en CaCO,, assez secs en général, et l'humus est de type Mull. La 
matiére organique est assez abondante et l'activité microbienne moyenne. 


— Noyau C : faciés 8 et 9. Ce sont des sols extrémement alcalins, dont le 
taux de CaCO, dépasse souvent 20 96. L'humus, de type Mull calcique, est peu 
abondant par suite d'une forte activité bactérienne amenant une rapide minéra- 
lisation de la matiére organique. En dépit de leur sécheresse apparente, ces 
faciés connaissent un riche peuplement zoologique, favorisé par l'existence de 
grosses lacunes et de gros grumeaux trés stables. 


— Noyau D : faciés 4, 11 (10). Les biotopes correspondent aux sols bruns 
forestiers riches en humus moyennement acide (forét de feuillus, et forét de 
résineux sur substratum calcaire). Les conditions générales rappellent assez 
celles du noyau A, mais le rapport C/N un peu plus bas révèle une activité 
microbienne plus intense. 

Le faciés 12, assez à part, n'est en corrélation élevée qu'avec le facies 1. 
J'ai d'ailleurs insisté dans les lignes précédentes sur les analogies pédologi- 
ques que présentent ces deux ensembles de sols. 

Le faciés 14 n'est en corrélation trés élevée avec aucun autre. Tout au 
plus offre-t-il quelques analogies faunistiques avec le faciès 6, qui est lui aussi 
un milieu extréme. 

Ces noyaux correspondent à des entités pédologiques connues; il existe 
donc, nous le constatons une fois de plus, une relation entre la faunule théca- 
moebienne et le faciés : à facies voisins correspondent des populations sembla- 
bles. Mais quel est le déterminisme de la similitude entre les peuplements ? On 
pourrait naturellement se référer directement à l'action des différents fac- 
teurs telle qu'elle a été dégagée au début de ce chapitre III. On peut aussi 
rechercher les composantes des corrélations entre faciès, et voir si ces der- 
niers s'ordonnent suivant des gradients, des tendances, concrétisables. 

C'est pour cette derniére raison que j'ai été amené à faire l'analyse multi- 
factorielle des corrélations entre les 14 faciès. 

Les calculs ont été effectués, suivant la méthode de HorELLING sur l'Ordi- 
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Fic. 132. — Mise en évidence de noyaux d'affinité entre facies sur la base du nombre de présence 
des espèces. 


nateur 1.B.M. 650. Je n'en donne ici que les résultats (tableau XIV). Le nom- 
bre entre parenthèses qui précède le coefficient de saturation correspond au 
rang du facies dans les saturations en Facteur. 

Je retiendrai par ordre d'importance, le Facteur Général A, qui extrait 
67,54 96 de la variance totale, et les Facteurs bipolaires B, T, A qui extraient 
respectivement 13,34 96, 6,34 96, 3,58 96 de la variance totale. 


Facteurs considérés isolément 


— Facteur Général A : 


Le tableau XIV montre que les plus fortes saturations en A affectent les 
sols les plus riches en matière organique, sans que la roche-mère paraisse 
avoir de l'influence. A l'opposé se situent les mousses acides du sol et le milieu 
des salobres dont j'ai souvent souligné les caractéristiques extrêmes. La 
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TABLEAU XIV 
Analyse multifactorielle des corrélations entre facies | 
FACTEUR A B Tr A y DES 
CARRES 
FACIES SATURATIONS 

i Rochers acides ..  ( 2) 0,9043 ( 8) — 0,1715 (2) 0,3360 (6) 0,0027 l 

2 Pelouse acide ..  ( 6) 0,8665 (14) — 0,4342 ( 7) — 0,0252 (5) 0,0117 I 

3 Hum. Ericacées.  ( 8) 0,8368 (13) — 0,4306 (3) 0,2315 (3) 0,0730 1 

4 Feuillus acides..  ( 5) 0,8673 (11) — 0,3546 (12) — 0,1991 ( 7) — 0,0203 i 

5 Résineux acides.  ( 3) 0,8888 (12) — 0,3591 (4) 0,547 (2) 0,0924 l 

6 Rochers calc. (10) 0,8189 (4) 0,073 ( 6) — 0,0192 ( 9) — 0,0737 l 

7 Pelouse calc. ( 1) 0,9106 ( 9) — 0,2117 (10) — 0,1495 (4) 0,0298 1 

8 Pel. calc. xéro. . (12) 0,7212 (1) 0,5497 (5) 0,0634 (12) — 0,0978 . 1 

9 Rendzine bl. .... (11) 0,7811 (2) 0,5157 ( 9) — 0,0828 (13) — 0,1222 l 

10 Feuillus calc. ( 4) 0,8763 (7) 0,0565 (13) — 0,3084 (14) — 0,1345 z L 

11 Résineux calc. ..  ( 9) 0,8259 (10) — 0,2441 (14) — 0,3401 (10) — 0,0939 [ 

12 Mousses acides.. (13) 0,6905 (6) 0,2251 (1) 0,6177 (8) —0,0225 l 

13 Mousses calc. . ( 7) 0,8371 (5) 0,3762 ( 8) —0,0458 ^ (11).— 0,0963 3 1 
14 Salobres ........ (14) 0,6212 (3)  Á 04188 (11) — 0,1718 (1) 0,5758 1 
Racines 

caractéristiques .... 9,4556 1,8682 0,8885 0,5017 - 14 
Pourcentage de 

variance extrait .... 67,54 13.4 6,34 3,58 100 


méthode des polygones révéle d'ailleurs les positions respectives éloignées de 
ces deux faciès. Le premier (on pourra le constater en consultant le tableau 
VII des nombres de présence), héberge une faune non sans analogies avec 
celle du Sphagnum : la présence élevée du genre Nebela l'atteste. Le second 
est un ensemble de sols sursalés à caractéristiques tout à fait particulières. 

La pelouse calcaire xérophile, qui occupe l'antépénultiéme rang, jouit 
aussi de particularités notables. Les faciès les plus faiblement saturés en 
Facteur Général A sont justement ceux que leurs paramétres désignent comme 
appartenant à des milieux extrémes. 

On peut en conclure que le Facteur Général A traduit l'aptitude d'un sol 
à héberger un peuplement moyen. Il permet donc d'apprécier le carac- 
tère plus ou moins extrême du milieu. 


— Facteur bipolaire B. 

En calculant le coefficient de corrélation de rang de SPEARMAN : 
6 X (x-y} 

ET 


entre les saturations en Facteur bipolaire B et les caractéristiques phvsico- 
chimiques de chaque faciés, on obtient : 


r= ]— 


Facteur B avec : 


y: OR RRSERT Es T = 0,950 
8e o — dcm n r = — 0,733 
CAN ri —Ó— Pu r = — 0,830 
y AA A La Y caos: r — — 0,550 
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Le seuil de signification de r pour N = 14 est, au niveau de P = 0,05, 
égal à 0,457. Pour P — 0,01, il est de 0,645. Ces corrélations sont donc haute- 


ment significatives. * 
Le facteur B, considéré isolément, rend bien compte de l'entité que j'ai 


nommée précédemment complexe stationnel. L'influence de deux caractéristi- 
ques domine : celle du pH et celle du rapport C/N. Or, on sait que ces deux 
indices traduisent en réalité un grand nombre d'actions sous-jacentes, ce qui 
s'accorde bien avec l'interprétation que je donne du Facteur B. 


— Facteur bipolaire T. 


Le calcul des coefficients de corrélation de rang entre T et les caracté- 
ristiques physico-chimiques donne les résultats suivants : 


Facteur T avec : À 
BIB. A Ne MT r = — 0,366 


no ————— € PS 0,075 
EIN as ras Y SX 3 eoe E 0,009 
EINE Re C IDE. ue. die r — — 0,008 


Aucun de ces coefficients n'atteint la valeur der correspondant au niveau 
de probabilité de P = 0,05. Le Facteur T n'est donc en corrélation significative 
avec aucune des caractéristiques envisagées. On remarquera cependant que 
les faciés acides sont les plus fortement saturés de ce Facteur. 


— Facteur bipolaire A. 
Le calcul der conduit aux résultats suivants : 


Facteur A avec : 


VEMM Ur LP NOE repas ER r — — 0,300 
A 7 A r — — 0,150 
TT A aliis ce. pucr 0,517 
Ff epa eie ocu di is r = — 0,233 


Seul, r pour C/N dépasse le niveau critique correspondant à P = 0,05; 
aucun autre coefficient n'atteint une valeur significative. 


— Facteur bipolaire E. 


Pour ce cinquiéme Facteur, les rangs de saturation ne conduisent aussi 
qu'à un classement quelconque des biotopes. Les corrélations de rang sont : 


Facteur E avec : 


PD anta i i r = — 0,233 
A —— —— ege, : r = — 0,333 
ONE A ii r — — 0,016 


— 0,333 


"d 
Das 
* 
"1 
Il 
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Aucun de ces coefficients n'atteint une valeur significative. L'étude des 
Facteurs séparés ne permet guére que la concrétisation des deux premiers. Il 
est préférable de les considérer ensemble. 


Structures multifactorielles 


Après s'être assuré que les saturations sont sans corrélation entre 
elles, on représente chaque facies par un vecteur, le vecteur-faciés, dont l'ori- 
gine est celle d'un systéme de 2, 3 ou n axes rectangulaires représentant les 
2, 3 ou n Facteurs. Les composantes de ces vecteurs selon les axes de référence 
ne sont autres que les saturations en Facteurs. Les points-faciés ayant pour 
coordonnées les saturations forment un nuage à 2, 3 ou n dimensions. Il est 
intéressant de rechercher les directions dans lesquelles s'étire ce nuage. 


— Premier cas (fig. 133). E 


Ordonnée : Facteur Général A. 
Abscisse: Facteur B. 


Considérons l'axe Oa faisant avec celui du Facteur B un angle de 120». 
Projetons sur cet axe les vecteurs-faciés. Dans l'ordre des valeurs croissantes, 
nous obtenons le classement des faciés suivant une série que nous comparerons 
à celle des rangs dans le pH. 


Le coefficient de corrélation de rang de SPEARMAN entre les deux séries : 


6 X (x-y} 
r=1-— 
N (N?-1) 
* A 
7 E j 
x 4 1 
2 IN 4 i 13/ 7G 
ET 9 
y 12 8 
\ pl 
N 
AM 4 
0 B 


Fic. 133. — Les vecteurs-faciès dans le système des deux premiers Facteurs A, B 
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est ici égal à 0,800. Il dépasse la valeur critique pour P = 0,01, qui est de 
0,645. On pourrait assimiler l'axe Oa à un gradient de pH. 


— Deuxième cas (fig. 134). 
Ordonnée : Facteur B. i 
Abscisse : Facteur I. 


Dans le nuage des points-biotopes, on retrouve les novaux de faciés mis en 
évidence au moyen de la méthode des polygones. Les quatre cercles tracés sur 
la figure 134 délimitent les noyaux A, B, C, D que l'on identifiera facilement par 
leurs composants. Mais alors que la méthode des polygones mettait ces 


noyaux sur un méme plan, on obtient ici un classement particulier dont il est 
intéressant de rechercher les composantes. 


Š - B 
“> ~ LE 4 
* % 1 
a » C ` c 
b me Doce 8: 2 
^ PL" + 
w 4 E 9 * . * 
Š » E vs A DM i «^ 
^ 6 5 h * 
MA ^4 13 1 , " 
x >”. | e” 
- E 
` | . 
A | E 42 
` r 
^ Y 
z # 
nn ^ & ‘ 
"3 * sy e ? 
` ` * - 
A " ‘ 
0 e ^ = - 
; A o, Ze * L^ 
s ` 7 * ` 
2 ` Pg Sa * 
: z ni A 
D r pi ` 1 : 
* * * 
, + ^ + 
TA . : 
p * " ` L 
L] e: M H 
z E E 
To - 4 ; * t 
Ld * E. , 
FA 5 NS 
£ k , LS 
e” a 2 3 re 
Pa ^ ES “ 
# Pu NS + “ 
^ LÀ ^ 
+ - + > AR 
ye - rd x - A e 
.* a.” w B a” ^ 
d^ K 
Fic. 134. — Les vecteurs-faciés dans le système des Facteurs B et ['. On remarquera la position respective 
des noyaux 4, B, C, D, mis en évidence précédemment par la méthode des polygones. 
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Considérons l'axe Ob faisant avec l'axe du Facteur B un angle de 45». En 
projetant sur Ob les vecteurs-faciés, on obtient une série qui présente avec 
celle des principales caractéristiques physico-chimiques, les corrélations de 
rang suivantes : 


pH A cieli i iP e ES eie 0 eo Te Ve r = 0,950 : 
A A r — — 0,717 
EI vus à ad A r = — 0,833 
|i ede eS r — — 0,583 


Les projections des vecteurs-faciès sur Ob se classent suivant un gradient 
allant des sols complètement décalcifiés, trés riches en matière organique, à 
C/N supérieur à 20 et à faible activité bactérienne, aux sols saturés en CaCO,, 
pauvres en matiére organique, à C/N voisin de 10 et à grande activité bacté- 
rienne. Le faciés de salobre occupe une position extréme. 

À lui seul, l'axe Ob assure un classement parfaitement logique des facies : 
on peut l'assimiler au concept global de complexe stationnel déjà évoqué à 
propos du deuxième Facteur. 


— Troisième cas (fig. 135). 
Coordonnées : Facteurs B, T, A. 


L fos 4 
- * à M e A > i: tri % 
1 MET Yr. 
J o I . - 1 E 
Y zh t & 11 Lo , ; 1 ds it] RE 
X A 4 - : : i » le: t z 2.2 op T 
An PERA az X dre. Tus EA AM rats 
- - y 4 44 Hu L LA ? M A € BOLD 
— ^5 a T F ae ct a S ERAS 
"t : t Y I" $ ERA TRATA j* 
f - wr 7 A X», TEMP Se "2. 
a vi i T.I. LS C T a hee i CAES 
au c A ES 3 TE 
| 23 B | 722: i f ve SE oae d 
sl + 4 | | * » 
, 3. 3 
à t.t oro id + tr à 
4 RL. A © sam 
- mv UU m — -— * 
* —» — A E = 
r 1 
DOM |, vi NEL = BA a ap 
Fic. 135. — Les vecteurs-facies dans le système des Facteurs B, J”, A. Remarquer la position particuliere 


de 14, 


La structure change peu, notons cependant la position très particulière du 
faciès 14. 


Le grand intérêt de l'analyse multifactorielle appliquée aux biotopes est de 
situer ces derniers les uns par rapport aux autres en fonction de certaines 
composantes, ou de certains gradients, que l'on peut assimiler (tout au moins 
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comme hypothèse de travail) à des réalités concrètes : ainsi, le gradient Ob 
rend compte des aspects suivants : 


— Acide —————————————————-—» Alcalin. 


— Humide gec. 1 
— Riche en matière organique——————> Pauvre en matière organique. 
— Faible activité bactérienne ————————- Forte activité bactérienne. 


Il donne une vue globale du « milieu intérieur » du sol. Or, le point de 
départ de l'analyse n'est autre que la comparaison des nombres de présence 
et d'absence des espèces. À partir de ces données de population, on recons- 
titue un agencement logique des faciés pédologiques : ce fait suffit à montrer 
que la population se trouve trés fortement affectée par les conditions physico- 
chimiques. 


B. — Le facies et la morphologie 


Dans la comparaison générale des grands peuplements thécamoebiens, 
jai abordé le probléme de la distribution des types morphologiques dans les 
différents milieux. 

A une échelle plus petite, le probléme se pose à propos des faciès. 


a — Les tvpes de tests dans les différents faciés 


Les proportions indiquées correspondent aux pourcentages de présence 
des différents types dans les faciés, c'est-à-dire au nombre sur cent des sols 
appartenant au faciès et dans lesquels se trouvent des espèces appartenant 
aux types morphologiques considérés. Le tableau XV donne ces proportions, 
de méme que la fig. 136. 


Les histogrammes de la fig. 136 révèlent les particularités suivantes : 


— Le type Arcella est nettement plus fréquent dans les milieux muscinaux 
et le facies salobre. 


— Les Acrostomes dominent dans les faciès les plus riches en matière 
organique, qui sont aussi les plus humides. Le pourcentage élevé de Filosa 
(Euglypha en particulier) dans ces faciés est responsable de cette dominance. 


— Le type Axial à sole prédomine nettement dans les milieux les plus secs. 


— Les Plagiostomes simples se trouvent principalement dans les biotopes 
les plus humides. 


— Les Plagiostomes à visiére dominent largement dans les faciés les plus 
aérés, rappelant celui des mousses saxicoles. Leur habitat de prédilection, en 
dehors des Muscinées, est constitué par les humus discontinus sur les rochers. 

— Les Cryptostomes simples sont plus fréquents dans les sols de pelouse ; 
dans les biotopes aérés, ils ne forment qu'une petite partie de la faune. 

— Les Cryptostomes à visiére figurent en proportions à peu prés égales 
dans les différents facies. 

On retrouve donc ici les grandes tendances que j'ai mises en évidence 
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TaBLEAU NV 


Proportion des types morphologiques dans les facies 
i 


a b c d e f E 
Plagios- Piagios- Cryp- Cryp- 
FACIES Arcella Acros- Axial tome tome tostome — tostome 
tome à sole simple à visière simple à visière 
1 Rochers acides ...... 1,08 22,64 15,17 20,39 19.73 8,27 6,38 
2 Pelouse acide ....... 0,55 15,83 14,72 27,07 742 18,10 5,93 
3 Humus d'Ericacées.. 0,27 26,57 17,87 24,93 18,15 9 4,79 
4 Feuillus acides ,...... 0.27 23,19 19.16 28,48 10,38 13,33 6,63 
5 Résineux acides ..... 0,31 23,60 19,68 26,71 13.99 9.72 5.61 
6 Rochers calcaires ... 0,99 16,06 26,13 15,91 22,82 14,52 1 
7 Pelouse calcaire ..... 1,05 25,94 15,30 22,51 17,15 11,43 6,59 
8 Pelouse xérophile ... 1,12 10,79 3521 12,59 10,23 26,32 4,38 
9 Rendzine blanche ... 0,82 14,25 30,00 11,77 13,70 23,27 6,07 
10 Feuillus calcaires .. 0,54 22,32 19,26 22,46 17,42 10,89 6,26 
11 Résineux calcaires .. 0,35 29,52 19,08 23,58 13,22 8,86 5,00 
12 Mousses acides ...... 3,00 13,00 24 16,00 24,00 16,00 3.00 
13 Mousses calcaires ... 3,50 13,00 24,50 - 17,00 18,30 12,70 10,00 
14 SSODEES st eras 1,97 7,39 23,64 1428 ^- 32,51 17,73 2,46 


abcdefFfg abcdefg 


Fic. 136. — Histogrammes des types morphologiques dans les différents faciès (voir Tableau XV) 
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dans l'étude comparée des tests : aplatissement de plus en plus marqué de la 
théque dans les biotopes de plus en plus secs, réalisation de processus (visiére) 
rejetant á l'intérieur le véritable pseudostome dans les milieux sujets a dessi- 
cation rapide, cryptostomie dans les milieux véritablement édaphiques. 

Le calcul de l'affinité entre les différents facies sur la base des types mor- 
phologiques au moyen du coefficient de corrélation de BRAVAIS-PEARSON, per- 
met de dresser la matrice de la figure 137, dont je ne donne que les nombres 
situés au-dessus de la diagonale. 


FACIES 


i 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 
1,00 0,94 0,97 0,87 0,882 0,8 0,72 048 056 0,92 0,93 0,69 0,77 046 


l 
2 100 0,98 095 0,71 0,74 076 0,0 036 0,98 0,92 048 056 029 
3 100 0,93 0,74 079 070 0,38 044 096 0,96 055 0564 0,31 
4 1,00 0,51 0,668 0,73 0,33 0,36 0,91 093 030 049 0,03 
5 400 069 0,58 019 033 0,4 0,66 077 0,71 0,80 
+ 6 ^ 100 072 0,77 081 065 0,74 087 094 0,52 
BT 1,00 0,31 0,33 0,770 0,557 051 0,63 0040 
2 5 1,00 0,97 0,19 0,35 0,69 073 0,28 
ME j LO 027 04 076 0,82 038 
10 1,00 091 042 049 0,32 
11 1,00 0,4 0,61 0,15 
12 1,00 0,91 0,83 
13 1,00 0,62 
14 1,00 
Fic. 137. — Matrice d'intercorrélation des facies sur le critère des types morphologiques 


La méthode des polvgones, appliquée à ces coefficients, permet en prenant 
comme seuil d'affinité la valeur trés significative de r — 0,90, de distinguer 
trois grands groupements (fig. 138). 


A) 1, 2, 3, 4, 10, 11 : cet ensemble correspond aux sols dont l'humus est de 
type Mor ou Moder. Il s'agit de milieux riches en matiére organique et relati- 
vement humides. 


B) 6, 12, 13: les sols appartiennent au milieu subaérien, et subissent de 
trés grandes variations hvgrométriques. 


C) 8, 9 : il s'agit des biotopes très secs appartenant aux pelouses calcaires 
xérophiles. 

Bien que les différences soient moins nettes que dans la comparaison des 
grands types de biotopes (aquatiques, sphagnicoles, muscinaux, etc...) le spec- 
tre biologique varie donc aussi en fonction du faciés en milieu édaphique. 


b — La sole ventrale dans les différents facies 


De la méme façon, j'étudierai les variations de la surface relative de sole 
dans les différents faciés. Cette surface sera exprimée en % de la surface 
totale du test. Chez un acrostome, elle est égale à zéro ; elle atteint par contre 
sa valeur maximale chez les plagiostomes simples et chez les cryptostomes 
simples. 

Le tableau XVI donne le pourcentage moyen dans chaque milieu ; toutes 
les espéces ont été envisagées dans le calcul. 
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8 


7 


Fic. 138. — Mise en évidence de noyaux d'affinité entre faciès sur la base des types morphologiques 


TABLEAU XVI 


POURCENTAGE DE SURFACE DE SOLE 
DANS LES DIFFÉRENTS FACIÈS 


Faciès Surface de sole 
1 Róochers ACES ee, du du 12,11 % 
2 PAQUET AIRE 12 à rc n 11,50 % 
3 Humus d'Ericacées ............ 11,00 % 
4 Feuillus acides ................ 11,70 % 
5 REÉSIDCÓR:ACIÓES ........ o. 11,20 96 
6 Rochers calcaires .............. 14,00 96 
7 Pelausexsalcaipe A 12,00 96 
8 Pelouse xérophbile ............ .- . . 14,50 96 
9 Rendzme blanche .............. 14,20 96 
10 Feuillus calcaires .............. 12,50 96 
11 Résineux calcaires ............. 11,00 96 


A A TE TT A 13,00 % 
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Les différences de pourcentages sont en général assez faibles, mais on 
peut cependant constater une nette tendance à l'augmentation de la surface de 
sole dans les biotopes les plus secs. Les humus humides hébergent une faune 
globalement moins aplatie que les faciès à humidité faible et variable. La 
comparaison des pourcentages montre que le substrat importe peu: c'est 
essentiellement la disponibilité en eau qui parait conditionner la sélection 
d'espèces à grande surface de sole. 


c — Le volume moyen des tests dans les différents facies 


En considérant le nombre de présence de chaque espéce et en affectant 
ce nombre d'un coefficient qui est, exprimé en (10 u}, le volume du test cor- 
respondant, on peut avoir une idée du volume moyen des Thécamoebiens dans 
les différents faciès. J'ai calculé ces volumes moyens pour l'ensemble des 
espèces et pour les genres Centropyxis et Plagiopyxis. Le tableau XVII montre 
les résultats du calcul. 

En règle générale, les sols abritent des formes d'autant plus grandes qu'il 
existe plus d'espace disponible. Les milieux muscinaux ont une faune de taille 
moyenne nettement supérieure à celle des milieux édaphiques. Dans ces der- 
niers, la taille des tests est sensiblement fonction de celle des lacunes: les 
faciés les plus compacts, riches en argile (pelouse calcaire de haute montagne, 
par exemple) hébergent des espéces plus petites que les faciés riches en 
humus. 


TABLEAU XVII 


VOLUME MOYEN DES TESTS DANS LES DIFFÉRENTS FACIES 


Faciés Volume de Volume des Volume des 

l'ensemble  Centropyxis  Plagiopyxis 
1 Rochers acides ......... 91,13 61,08 101,59 
2 Pelouse acide .......... 68,39 74,39 124,72 
3 Humus d'Ericacées .... 99,00 72,01 150,09 
4 Feuillus acides ........ 58,26 71,20 93,58 
5  Résineux acides ........ 84,57 70,78 133,66 
6 Rochers calcaires ...... 84,52 73,29 64,23 
7  Pelouse calcaire ........ 63,93 67,95 94,00 
8 Pelouse xérophile ...... 75,44 60,90 49,35 
9  Rendzine blanche ...... 98,95 80,31 60,95 
10  Feuillus calcaires ...... 67,78 70,95 79,66 
11  Résineux calcaires ...... 66,34 89,40 93.15 
A T os d^ 107,36 61,26 73,53 


C. — Le facies et les paramétres internes 


J'ai donné précédemment, avec les caractéristiques générales des faciès, 
la valeur des divers paramétres internes. Ces paramétres correspondent, je le 
rappelle, à l'allure générale de la population, abstraction faite de toute considé- 
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ration systématique relative à la composition en espéces. Ainsi deux popula- 
tions écologiquement convergentes ont méme allure générale mais des espèces 
différentes. Le tableau XVIII résume toutes ces caractéristiques. 


TABLEAU XVIII 


PRINCIPAUX PARAMETRES INTERNES DES FACIES 


o/a Pi B; Type de Asp 
distribution 

1 Rochers acides ...... 1,71 4,04 6,43 Iu proche de Ij 113,57 
2 Pelouse acide ........ 1,64 3,25 3,81 Iu 142,29 
3 Humus d'Ericacées .. 1,24 1,64 3,74 Ij 120,51 
4 Feuillus acides ...... L30 076 235 Tu 141,53 
5 Résineux acides ...... 1,72 1,47 327 ` Yu proche de Ij 131,42 
6 Rochers calcaires .... 2,13 2,69 4,64 Iu 131,52 
7 Pelouse calcaire ...... 1,85 1,06 2,79 Iu proche de Ij 142,73 
8 Pelouse xérophile .... 1,18 — — — 172,98 
9 Rendzine blanche .... 2,0 2,42 4,51 Ij 137,84 
10 Feuillus calcaires . .... 1,42 1,04 2,59 Iu 125,98 
I1 Résineux calcaires .... 1,43 0,77 2,47 Iu 141,70 
12 Mousses acides ...... 2,50 1,60 3,48 Ij 123,36 
13 Mousses calcaires .... 2,26 1,17 3,64 Ij 135,55 
ne 5albfeés ru... t? 10,82 2,31 3,65 Iu 257,49 


a — Le caractére extréme de certains faciés 


Les coefficients comparés ont, je le rappelle, des significations différentes. 
c et « ont été calculés en faisant la moyenne des c et a de tous les relevés 
appartenant au faciès. Ils concernent donc tous les individus de toutes les 
espéces dans tous les prélévements. 
B, et B, concernent la distribution des pourcentages de présence, donc 
intéressent la présence de l'espèce et non celle de l'individu. 
Asp, traduit l'aptitude du faciès à héberger des pourcentages de présence 
variés. Dans les facies 9 (Rendzine blanche), 6 (Rochers calcaires), 13 (Mousses 
calcaires), 12 (Mousses acides) et surtout 14 (Salobres), la valeur élevée du 
c 

rapport —— indique un caractére extréme. Ce fait doit étre certainement 
a 

mis en rapport avec la dominante séche de ces milieux. 

Les valeurs élevées de 8, et de fj, sont fréquentes dans les facies formés de 
sols jeunes et discontinus, oü les espéces présentes dans un fort pourcentage 
de récoltes sont peu nombreuses ; la grande asymétrie et le groupement des 
pourcentages de présence dans ces milieux sont remarquables. 

Le déterminisme de ces variations dans les paramétres internes doit étre, 
de toute évidence, puisque les facteurs conditionnent la composition de la 
faune, recherché dans les paramétres externes. 
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b — L'influence des facteurs édaphiques sur les paramétres internes 


Dans le tableau XIX, je donne un certain nombre de coefficients de corré- 
lation calculés entre les caractéristiques internes et les caractéristiques 
externes, sur 133 couples, ou sur 1 100 couples (ces derniers sont marqués d'un 
astérisque). | 


TABLEAU XIX 


CORRÉLATIONS ENTRE PARAMETRES INTERNES 
ET PARAMETRES EXTERNES 


0,285 


0,204 0,226 


— 0,432 


% de Plagio- 
Pp o en 


% de Centro- 
pyxis à vi- 


Le pourcentage de Filosa est en corrélation négative trés hautement signi- 
ficative avec le pH : les sols acides sont riches en Filosa. Il est en corrélation 
positive avec le taux de matière organique (pour P = 0,01, la valeur critique 
est de 0,220), le taux d'azote total et le point de flétrissement permanent : les 
Filosa sont nombreux dans les sols riches en matiére organique. 


c — Les faciés continus et discontinus 


A l'intérieur d'un facies donné, les relevés peuvent présenter des carac- 
téristiques de population soit uniformes, soit variées. Le calcul du coefficient 
V des paramétres eux-mémes donne le moyen d'apprécier l'uniformité ou la 
disparité des populations présentes dans le faciés. Dans l'ordre de moyenne 
croissante des coefficients de variation de c, a et 96 F, nous obtenons : 

Feuillus acides — Pelouse acide — Résineux calcaires — Humus d'Erica- 
cées — Feuillus calcaires — Résineux acides — Pelouse calcaire — Rochers 
acides — Rochers calcaires — Mousses — Rendzine blanche — Salobres. 

Les faciès dont le peuplement est le plus uniforme d'une station à une 
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autre sont ceux qui paraissent constitués par un milieu continu, par exemple 
par une couche ininterrompue d'humus. Les faciés formés de sols squeletti- 
ques et discontinus (plantes isolées sur rochers, sols sous mousses...) mon- 
trent, d'un prélévement à l'autre, de grandes variations faunistiques. 
L'interprétation du phénoméne est extrémement complexe. On pourrait 
l'envisager sous l'angle suivant : 1 


On sait que la présence des espéces se trouve conditionnée par un certain 
nombre de facteurs physico-chimiques. Dans les sols discontinus, qui sont le 
plus souvent des néosols, le caractére fragmentaire du biotope ne permet 
qu'assez difficilement le mélange de la faune avec celle des sols discontinus 
voisins spafialement. Les échanges restent conditionnés par le vent, et, si la 
topographie le permet, par les eaux de ruissellement. Ainsi peut se développer 
un peuplement dont les paramétres internes different d'une station a l'autre, 
méme s'il s'agit de biotopes distants de quelques décimétres seulement. Tou- 
tefois, les listes spécifiques offrent de grandes analogies : les différences obser- 
vées restent -entre certaines limites. On ne saurait voir se développer des 
espéces sténotopes ou a fortiori caractéristiques, appartenant à d'autres 
faciès; les conditions physico-chimiques ne le permettent pas. En quelque 
sorte, ce micro-endémisme n'affecte que la diversité ou la richesse, et la dissy- 
métrie de ces biotopes en espèces. 

Quelle est la raison de ces différences ? On sait que les sols discontinus, 
encore au stade néosol, sont fortement imprégnés des influences chimiques 
de la roche-mére dont ils renferment des éléments non encore complétement 
décomposés. La proportion de ces éléments varie beaucoup d'un point à un 
autre. La teneur en matiére organique est aussi extrémement diverse. Connais- 
sant l'importance des facteurs édaphiques, on peut penser que la disparité des 
complexes stationnels entraine celle de l'allure générale de la population. 

A l'opposé, dans les milieux constitués par de grands tapis de sol humi- 
que, les Thécamoebiens peuvent, par leurs déplacements propres ou par 
l'action de brassage due aux animaux (on a observé des tests adhérant à des 
Acariens ; CHARDEZ, D. 1960), passer facilement d'un point à un autre; les 
caractéres de peuplement s'uniformisent rapidement. De plus, les conditions 
physico-chimiques beaucoup moins variables qu'en milieu discontinu favori- 
sent un développement à peu pres égal de la population. 


d — Les faciés climaciques 


J'ai insisté, dans les pages précédentes, sur l'influence du substrat dans la 
distribution des espèces. Le peuplement des sols sur calcaire n'est pas iden- 
tique à celui des sols sur roche acide. 

En fait, la différence n'est vraiment sensible que dans les sols jeunes. Les 
sols évolués possèdent un peuplement qui a tendance à s'uniformiser, quel que 
soit le substrat (BoNNET, L. 1959 c, 1961 b, 1961 c). 


— Cas de sols jeunes. 


Ce cas rejoint celui des sols discontinus. La population de ces milieux 
varie suivant la roche mère et est caractéristique du type pédologique (BONNET, 
L. loc. cit.). Le maximum de dissemblance est atteint dans les sols squeletti- 
ques qui, selon le substrat, présentent des faunes extrémement particuliéres. 
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On pourrait invoquer, pour expliquer ces particularités, un peuplement 
incomplétement réalisé par suite de la jeunesse du sol; ce dernier n'aurait pas 
encore eu le temps de recevoir son contingent de kystes apportés par le vent... 
mais alors pourquoi les espéces caractéristiques se retrouveraient-elles a peu 
pres chaque fois dans le faciés ? Elles sont, tout autant que les autres, sou- 
mises aux aléas de la dissémination éolienne... 

L'explication doit vraisemblablement étre recherchée dans le chimisme 
du sol. Les sols jeunes possédent des propriétés physico-chimiques extrémes. 
Sur calcaire, ils peuvent étre saturés de CaCO, et offrir des pH extrémement 
élevés. Sur roche acide, ils sont souvent réduits à des sables ou des graviers 
soumis à des conditions extrémes de température, de dessication, de pauvreté 
en matiére organique... Tous ces sols présentent des caractéristiques chimiques 
trés voisines de celles de la roche-mére, surtout dans le cas des types authi- 
génes qui sont souvent constitués par des fragments de la roche à divers degrés 
d'altération. 

Seules, certaines espéces spécialisées, possédant des adaptations physiolo- 
giques et morphologiques adéquates, arrivent à vivre dans ces conditions 
extrémes. Les espéces ubiquistes, moins résistantes, subissent dans ces milieux 
une concurrence trop forte pour arriver à constituer une fraction notable du 
peuplement. La population est donc spécifiquement pauvre et trés dissymétri- 
que, ce qu'attestent les paramétres a et c. 

Ainsi, dans deux facies comparables, mais sur substrat différent, les élé- 
ments chimiques de la roche-mère semblent jouer un rôle déterminant. Le fait 
que dans la région méditerranéenne les variations faunistiques en fonction du 
substrat soient bien plus accusées qu'en climat atlantique vient appuyer cette 
hypothése : dans le premier cas, le lessivage peu actif laisse en place les compo- 
sants de la roche-mére, qui, dans le second, sont assez rapidement dissous par 
les pluies (BoNNET, L. 1961 b). 


— Cas des sols évolués. 


Dans un ensemble climatique donné, les sols subissent une lente évolution 
qui les achemine vers un pédoclimax ; corrélativement, ils se libérent peu à peu 
des caractères chimiques de la roche-mère. Aussi, lorsque le climax est atteint, 
les propriétés des sols sont-elles différentes de celles qu'ils présentaient dans 
leur jeunesse. Des formations végétales s'installent et peuvent servir à carac- 
tériser ce stade terminal. En raison de leur uniformité, les sols climaciques 
formés dans ces conditions ont regu le nom de sols analogues. L'exemple le 
plus connu est le sol alpin humique qui apparait indifféremment sur substrat 
siliceux ou calcaire. En réalité, seuls les horizons les plus superficiels offrent, 
quel que soit le substrat, des analogies, mais les horizons profonds different 
sensiblement. Je n'envisage, dans ce travail, que les premiers qui comprennent 
la zone humifère. 

Les faciés les plus évolués (humus forestier, pelouse) offrent, en gros, un 
ensemble spécifique assez analogue quel que soit le substrat. Leur faune est 
surtout composée d'espèces ubiquistes; les espèces de milieux extrêmes en 
sont totalement absentes. Peut-étre en raison de leur mode de vie trés spécia- 
lisé sont-elles exclues, par concurrence, de faciès devenus trop « moyens » ? 
Je reviendrai sur ce cóté dynamique du peuplement dans le chapitre suivant 
consacré à la biocénotique. 
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VI. — CONCLUSION 


Dans une étude écologique, le point le plus délicat est certainement celui 
de la hiérarchisation des facteurs, et le probléme se complique lorsque l'on 
envisage une population dans son ensemble. De l'examen comparé des diffé- 
rentes composantes des milieux et des peuplements correspondants, on peut 
cependant tirer les enseignements suivants : 

Il existe un facteur minimum qui conditionne l'ensemble du peuplement 
thécamoebien. Il s'agit de toute évidence du facteur hydrique. Les Thécamoe- 
biens sont presque totalement absents des relevés effectués dans les régions 
oü il ne pleut pratiquement jamais (déserts entre Cordillére des Andes et Pré- 
cordillére ; BoNNET, L. 1962). Mais dés qu'elle peut disposer de précipitations, 
méme trés espacées, une faunule thécamoebienne s'installe (Sud Algérien, 
Sahara ; BoNNET, L. 1960). Outre le minimum d'eau, qui s'avère nécessaire, 
interviennent «d'autres facteurs que l'on pourrait qualifier de limitants : 


— Les modalités sous lesquelles l'eau se présente (disponibilité liée au 
climat, à la structure, aspect pelliculaire) conditionnent la vie de plusieurs 
espéces, par exemples celles dites aérophiles : Centropyxis aerophila, C. deflan- 
driana, C. vandeli, Corythion dubium var. aerophila, qui résistent à des condi- 
tions de dessication rapide. 


— Le chimisme du sol: c'est le cas des espéces des sols calcaires sque- 
lettiques ou des sols sursalés, qui vivent dans des conditions de pH ou de 
concentration en sels atteignant ou dépassant, pour les autres espéces, des 
valeurs défavorables. Geopyxella, Pseudawerintzewia résistent à des taux de 
CaCO, trés élevés, dépassant parfois 40 96. Centropyxis halophila vit dans Ie 
milieu surchloruré des salobres. 


— La teneur en CO, (ou le déficit en O,) est peut étre aussi un facteur 
limitant pour de nombreuses espéces: nous avons vu qu'en profondeur le 
pourcentage de Plagiopyxis est augmenté. Certaines espèces de Plagiopyxis ont 
peut être des besoins en oxygène moins impératifs que ceux des espèces de 
surface... 

C'est en définitive à ce stade-ci qu'une étude des facteurs isolés doit trouver 
sa place, mais non au départ. Peut étre pourrait-on ainsi savoir si les facteurs 
agissent directement ou s'ils s'exercent par l'intermédiaire d'autres agents, 
comme par exemple la population bactérienne. On congoit la difficulté d'une 
telle étude dans le groupe qui nous occupe... 


CHAPITRE IV 


BIOCENOTIQUE 


La biocénotique est la science des groupements d'espèces vivantes. Pris 
dans un sens trés large, le terme de groupement n'implique nullement une 
association biologique entre les espéces; il ne rend compte que de leur 
coexistence. La biocénotique se donne pour but de mettre en évidence et de 
décrire les groupements ; mais-dans sa plus pure acception, elle reste sans 
référence aux facteurs du milieu, contrairement à l'écologie qui, décrivant 
aussi des groupements, les établit en fonction d'un facteur ou d'un groupe de 
facteurs. Se placant sur le plan explicatif, celui de la recherche des causes, 
l'écologie parait avoir dépassé le stade purement descriptif de la biocénotique. 

Or on peut concevoir une autre facon d'envisager la biocénotique. Aprés 
avoir mis en évidence les groupements (sans la moindre référence au milieu !), 
il m'a paru séduisant d'établir les affinités réciproques de ces groupements et, 
à partir de ces affinités, de construire des structures mathématiques puis d'en 
rechercher les composantes. i 

Considérée sous ce nouvel angle, la biocénotique perd son caractére pure- 
ment descriptif pour revétir l'aspect explicatif de l'écologie. Mais alors que 
dans cette derniére, nous partons de facteurs déterminants pour en induire 
des groupements spécifiques, dans la biocénotique ainsi modifiée, nous partons 
des groupement spécifiques pour en déduire des composantes ou Facteurs ; et 
ces Facteurs n'ont pas la méme valeur que ceux de l'écologie ; ils correspon- 
dent à des modèles mathématiques. La démarche reste beaucoup plus proche 
des raisonnements mathématiques que de ceux des Sciences Naturelles. Mais 
malgré tout, rien ne nous interdit de comparer facteurs écologiques et Fac- 
teurs abstraits, et méme de tenter une concrétisation de ces derniers, ne serait- 
ce qu'au titre d'hypothése de travail. Cette concrétisation ne peut se faire que 
si l'on dispose de facteurs de référence; ceci explique pourquoi j'ai étudié 
l'aspect écologique du peuplement avant l'aspect biocénotique, bien que l'on 
s'accorde à considérer la biocénotique comme la « propédeutique » de l'éco- 
logie. 


I. — L'AFFINITE CENOTIQUE 


Il s'agit d'évaluer non la ressemblance entre deux milieux sur le critére 
des espéces, mais l'affinité cénotique entre deux espéces X et Y, sur le critére 
des prélévements dans lesquels elles se trouvent. Par affinité cénotique, on 
entendra seulement « probabilité de coexister dans le méme biotope ». 
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Plusieurs coefficients, dérivés de l'indice d'association de P. JaccARD (1902), 
ont été proposés dans ce but. Nous relevons par exemple : 


— le coefficient d'affinité de T. SORENSEN (1948) 


200 C 
égal à : Q = 
A+B 
— le coefficient d'affinité cénotique de P. CassacNau (1961) 
100 C 
égal à: Ca = ————————— 
A+ B--C 


dans lesquels A désigne le nombre de prélèvements renfermant l'espèce X, B, 
le nombre de prélèvements renfermant l'espèce Y et C, le nombre de prélève- 
ments hébergeant à la fois X et Y. 

J'ai montré plus haut (chapitre I) les défauts inhérents aux indices d'asso- 
ciation. Le manque de précision provient surtout du fait que l'on n'envisage 
pas la totalité des espèces possibles. Je proposerai donc, pour évaluer avec une 
perte minima d'information l'affinité cénotique des espéces prises deux par 
deux, la méthode générale de l'écart-réduit exposée au début de ce travail. 

Ici encore, le probléme se pose de savoir si C s'écarte d'une fagon signi- 
ficative de la valeur qu'il aurait si les espéces étaient distribuées au hasard 
dans les différentes récoltes. 

Dans le cas oü les distributions de X et de Y sont indépendantes, c'est- 
à-dire si aucun facteur ne favorise la présence simultanée des deux espéces, la 
probabilité de rencontrer X dans un prélévement sera, en désignant par N le 
nombre total de prélévements : 

A 


N 
B 


Ero= 


Pour Y, elle sera: 


Piy = 


La probabilité de présence simultanée de X et Y dans le méme préleve- 


ment s'exprimera par: 
AB 


N? 


Le nombre de cas probables de présence simultanée des deux espèces sera 
donc : 


Pyx= 


AB 
VE 


N 


En comparant P et C, nous rencontrons les cas suivants : 
P< C: affinité cénotique entre X et Y. 

P — C: indépendance, indifférence entre X et Y. 

P > C: incompatibilité entre X et Y. 
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Ces termes sont pris dans une acception trés large, et une affinité céno- 
tique forte entre deux espéces n'implique pas obligatoirement une interaction 
biologique. Il peut s'agir par exemple d'une affinité de chacune des deux 
espèces pour un méme facteur, ou pour un ensemble de facteurs. 
L'ordre de grandeur de l'affinité espèce-espèce, sera évalué de la même 
façon que dans le cas espèce-milieu étudié plus haut (chapitre III). Seule, la 
terminologie change. 


1. — PREMIERE METHODE (ÉCART-RÉDUIT) 


Soit une table de contingence 2 x 2 (fig. 139) dans laquelle on a conservé 


les symboles de la fig. 9. 
AB 


Il s'agit de tester si C- P soit C— diffère significativement de zéro. 


EsPECE X 


Présente Absente 


Présente 


EsPECE Y 


Absente 


Fic. 139. — Affinité cénotique entre deux espèces X et Y. Table de contingence 


L'écart-type de la différence C -P est égal à : 
/ A (N-A) B (N-B) 


=p 
A NS 
En évaluant C- P en unités de s, on obtient la variable normale réduite : 
C-P 


T 


Dans la pratique, on comptera C par superposition des deux cartes perfo- 
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AB 


rées de X et de Y, on calculera P = , et on obtiendra t en divisant C- P 


par s lu sur l'abaque de la fig. 10. II suffit, dans l'abaque, de remplacer la 
variable « milieu » par la variable « deuxiéme espéce ». | 

On évaluera ensuite la probabilité liée à f au moyen de l'abaque de la 
fig. 11. Par exemple, t = 4 signifie que si les deux espèces étaient distribuées au 
hasard, on n'aurait qu'une chance sur dix mille environ de les rencontrer 
ensemble un aussi grand nombre de fois que celui que l'on a constaté. On 
peut alors logiquement conclure que les deux espéces sont trés affines ; elles 
ne sont pas distribuées au hasard, et il existe un ou des facteurs qui favorisent 
cette coexistence. 


L'incompatibilité (t < o} s'évaluera de la méme façon. 


~ 


oe 


2. — DEUXIEME METHODE (x2) 


Avec les symboles de la table de contingence de la fig. 139 on peut former 
la relation : 


2 
|tad-0e1 >| N 
2 2 
MEE A IAN a 
A. — (a-- b) (a+ c) (b + d) (c + d) 


La valeur absolue de x? permettra d'évaluer l'affinité entre les espèces X et Y. 


J'ai montré plus haut l'équivalence entre cette méthode et la précédente : 
la distribution de y? pour 1 degré de liberté est celle du carré de la variable 
réduite f. 


3. — RESULTATS (TABLEAU XX) 


L'utilisation des cartes perforées à sélection visuelle a permis de ramener 
à 4 mois environ le temps nécessaire à l'obtention de A, B et C (par la simple 
comparaison des relevés plusieurs dizaines d'années seraient nécessaires). Le 
calcul proprement dit a été effectué suivant la méthode de l'écart-réduit car 
celle de x? conduit à des opérations d'une longueur prohibitive, surtout lors- 
qu'elles doivent être répétées 2701 fois. L'usage de l'abaque de la fig. 10 
permet d'abréger considérablement le calcul de s tout en donnant une préci- 
sion suffisante. 

I! n'est pas possible dans le cadre de ce travail de présenter le tableau 
complet des affinités de chacune des espéces avec toutes les autres. La liste 
ne tient pas moins de 92 pages dactylographiées. J'en donne ici un extrait, 
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dans lequel ne figurent que les affinités ou les incompatibilités pour 
lesquelles t > 2,5, ce qui correspond á une probabilité limite voisine de P = 107. 

Dans chaque rubrique figure le nom (précédé de son numéro-code) de 
l'espèce X dont on a testé l'affinité avec les espèces Y désignées dans les 
2 colonnes des tableaux. Chaque colonne comporte de gauche à droite : 

— le numéro-code de l'espèce Y. 

— le nom abrégé de l'espèce Y (cf. tableau II). 

— le nombre constaté C de présences simultanées de X et Y. 


— l'écart-réduit t. Le signe — indique l'incompatibilité. 


TABLEAU XX 
Affinité des espèces entre elles 


2. — Arcella arenaria (4 — 138) avec : 


No ESPECE C t N° ESPÈCE C t 
6 or de MIT 21 3,7 42 PER, (eeetoveeees 26 3,8 
7 APTA. os 52 2,9 H EII Usan emere 8 2,8 

11 C. dell. mim. veu 25 3,9 54 Ph.par. ............. 17 2,8 

12 D. EIDHE. A a 34 "À | 60 TO: PS 56 3,2 

13 ESTI... eicere rte 59 4,9 64 y eS RS 10 — 2,5 

38 E HOE sd A i4 — 2,6 74 à Ne CORNERS 71 — 35 

3. Assulina muscorum (A — 88) avec : 
5 B.grac. AI cr 1 — 31 28 Corpulch.. szenes 15 2,6 
7 Ld vb a 52 7,1 H DOI SC e 38 3,6 

10 D. delli TEPE 16 4,6 35 ECU M TP 55 6.1 

ia E40 Bab. duco ice 33 il "e f cb. NA LR 15 5.2 

16 T EL 2 — 38 47 gn: Nt und 20 32 

20 Cvm. imeem. 27 10,5 55 E UA ranas 31 5,0 

22 D c -— — qa 67 3,0 BUD TEEN esse Rd ue 0 — 30 

23 e A sion 33 — 31 61 EA Coast dix nes: 23 8,0 

25 COREA izada 4s 38 5,5 62 P.m. . — 32 3,0 

26 COR dU. oo 47 8,0 66 PEREOUF OS ri 30 4,7 

27 Cor. dub. uir. cena 27 9,0 70 5.47 A 15 4,1 

5. — Bullinularia gracilis (A — 116) avec : 

66 BE ait oser 23 4,6 40 A. RA 0 — 25 
9 C. constf. min, ...... 24 3,3 41 EDI e rias e st 20 6,5 

10 C. dell orivers 0 — 29 42 Hom AAA 37 8,3 

11 C. defl. min. ........ 31 6,9 45 RS E en es 5 2,9 

13 (AME c acerca 40 2,5 47 ed A l — 36 

15 A A sue due 20 2,6 49 A AA 0 — 36 

16 Ca 057 RARE 54 7,6 51 AR A oso Rv. 18 5,0 

20 Es VOM. id 0 — 2,7 52 A AR 14 6,0 

22 SEN E Let 93 2,8 54 CR (1: s... 24 6,2 

23 AT IA PLE SR UN WE 105 5.6 55 PANNE. AA 2 — 4,9 

25 A AAA 19 — 29 58 ERG, DEEST. aa às este 32 7,7 

2b lora ms 3 —A46 CURAS SP as in 54 42 

28 Cors pHICH. sosa san 0 — 34 UD P. PER eei. 23 5,5 

32 SER, rota cies l — 39 61 PIU VE rnaguec 0 — 2,8 

33 Dn rum. icon reee 29 4,0 62 EC IIA corio 84 3,2 

M I5 EUN Dia omn € 37 52 68 Sen. BAR sou. «+: 26 23 

35 A AS 19 — 30 69 RB a 2e 6 — 42 

36 E V A ERE 13 2,8 
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6. — Bullinularia indica (A — 91) avec : 


ESPECE 


ETE. rabia sos 
SIL PHIL Rie 


ree o.o nono aros 
e. nn... 4 voor” 


mms 


C 


t No 
6,0 42 
3,0 54 
6,6 60 
3,9 60 b 
2,1 61 
44 69 
5,3 74 
2,9 


ESPECE 


. ^22 "ttt 


CREME) 
+ ner + .........< 


a. .t... 414414... . 


7. — Centropyzis aerophila (A — 277) avec : 


Pao. na. tr." “ae 


. .....o.....u. 


"o "nura vnuábs5b 


— Centropyxis aerophila var. 


es...” 
. raro... ..... 


unies 
..o o... ro.....«.. 
pe nonen=.n4n 
e. ono... o... on» + 


*" 9949 ^a at m 


* ^et un 


.. o. virnto.ons.s. 


ro.:019 ps... .o.n.a.o 


..o.rosr+..o...”..s 


. andar... K46. Pp .. 


H. TOS, ........ eee 
MAT, ES «<<< 3 26m < 


10. — Centropyzis deflandriana (A = 73) avec : 


A A A 
"A DIE. PR: coe 


"o" tbv uat m 


"d" a--ut*T 


— 31 37 
42 47 
3,4 49 
3,1 60 
3,1 61 
32 69 
4,8 72 


3,1 41 
2,6 43 
4,1 H 
6,8 47 
2,8 48 
2,6 49 
3,8 59 
46 60 
5,3 66 
2,6 69 
6,0 71 
3,9 72 
3,1 74 


6,0 47 
4,5 49 
7,5 50 
5,0 5i 
5,2 52 
— 30 54 
3,5 61 
3,0 65 
44 68 
8,8 72 


— 40 43 

a 47 
116 53 
6.0 55 
4,7 60 b 
50 6l 
28 66 
3,6 69 

— KN 72 


TERNA 


4*9 224249 


re nprrnanonussa. 
v svuvervssssounusvee 
>. o. nannnrros 
+ nommer 
© "sb nnn n 

rn... o... .r....». 


...n.rr+r+.4. 4 4<:.... . 


. nn. a .oan..a ooo” 
. ra... noo.tona + à + 
Leo... ..< n......<.....r 


.. o n... rro. +...o.”o 


>» o... .a...e nadaa 
a" om n 
^a zn 


nor 


XIII 


Sch. t. th. 
T 


a e... oo .n..=+ +++. 
" 1... 44-..«<« 2»... 
^" «pa nac nnannass 


=» m.urrranannce. na 


ponaaa+srno.» 


ceo. nrrotar+r...o.+, +... 


SubioshiRo 


BR uo-oOo-—Lun 


Q'uo-doc 


Dn O de + O O as 


B 


- 


Ya. 


lu 


t3 Las Cn Ul D Un Id C69 N2 


Cw CO. 


B 


11. — Centropyxis deflandriana var. minima (A = 97) avec 


ESPECE 


"aw m» 


""9»a4242*5^2»-»85 
..n. o... oo... ono 
"tt s t à t t 

""»ana^4asanaat 

"^-^ un 
"o ""»"v»*"*"vo-eo-wwus 
. re .nnqans pros 


eo. o... rare. 
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1 No ESPÈCE 
29 49 NI. oE istudenti 
,42 51 PATAT an 
3,1 52 E A 
4,9 54 EP eJ Ee ntes 
7,0 55 P DN. A O 
— 3,66 RE A uiui ORE uu 
— 3,6 60 b P. i. cyrt Lona nn ono 
5,0 62 HUN A dri oe quaa 
42 A esae WAR (Vt peaks 
— 21 68 CETTE ES T 
2,5 69 (d. HH MEN e PRESE 
9,0 70 1 a T y eme A 
3,4 74 Kw EA SR Eco seat 
— 3,0 


~ 


12. — Centropyzis elongata (A — 214) avec : 


e. nanas 


..o............ 


"ett btw 


&RARAAAAA RÀ, anna 


tonne 


nooo. paar. .aa 


Orne au 


CRE IEEE) 


nn 


= +. .p+»440.0.n0o.4x.u0.. » 


— 2,6 45 RNE. inizi 
3,6 49 IRE AA a M 
3,8 50 ENE MA m 
— 21 51 ASES ee 
5,1 53 EN a Kx Mu ena dé 
4,1 56 EO llla E O, LE 
— 36 59 PX RA AN 
3,0 60 PUR auda quU. ue 5e dede 
6,1 DUDO E DL NEXT TT 
— 28 68 Dl IS sia id 
3,7 71 dial Logik a de de as 
2,5 74 ME, Li 


13. — Centropyxis globulosa (A — 262) avec : 


" "a 229742225 


"o *""***2-:22442 


"^"^" 


. w^ 9 9 9 9 R9 ow" o» o9 o9 ow o9 


ss. 


* "9*2 22242 


"a^^ "nun 


» nas 


Lennon. on... po 


. +... ooo... +44 


"o 2£e(a to. nana.aso 


2,6 52 A A 
3,9 53 EMS pas bat 
5,0 M PNE IER 2. 
34 55 PEI ica e Pu 
3,0 58 A dust 
2,8 59 A IA A 
3,8 60 O IE 
6,1 DU B. EBA EVIL Halo san de 
7,2 61 A ce à Sas 
6,0 62 E SES Re EST 
3,0 64 0 AA AA 
3,5 69 AAA NES 
3,7 70 pai EBENE - OT N 
32 72 AO ARI 


14. — Centropyzis halophila (A — 30) avec : 


e "444546992424 


"R^" "g 99 3 9 9 m o» ..- 24 


= o .. ooo. rro. 


CORRE) 


Lao COLA A a nnañaa. 


2,4 38 JD a sedes Eois 
2,7 53 PASS tri 
5,1 56 Di a id 
3,0 62 EC MEA de 
3,0 71 T.c z — ^ 
4,0 74 Boi. adno dls d TE 
10,0 


C 


MEL 


EN 


la 


- 


- 


a a 
ce o unn 


otro vl 


o 


monts en 


to =] 009 3 


Le Los a de Me Ls PO O0 F2 P2 NO di INO e 
vowinio mio mue in in 
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15. — Centropyxis orbicularis (A = 109) avec : 


ESPECE 

C. plag. der, spon 
ESAS in 663 id 
Cor. pulch. .......... 

CEN. A aen spin 
5 ME cm s 
DABL. casio — v atas 
GE.) c es TRE 


c 1 No ESPECE C t 

19 2,8 56 A DIT 85 6,5 
79 2,7 59 AA essi T 45 4,1 
82 4,8 64 TAS ia e a 35 52 
18 2,6 65 IA AA 7 2,6 
41 3,0 69 rgo P «sé d TT 42 4,1 
71 3,0 71 vi? c. sn. on. nor», r...o 86 47 
12 3,0 72 0 A ct ‘ 70 4,3 
20 E 74 REA A CTI 85 4,0 


16. — Centropyxis plagiostoma (A = 201) avec : 


Copat, ler. cvs 
LUNA Mises 


Gor pleh. esensia: E 
DEDI 2 «0 do -—-—— 


x 
inj 
5 


....n at 


Hyab De seconds opus: 


17. — Centropyxis 


roo ron. n ........ + 


Car ET, croissant 
COP. pula». «amas ó 
D DNE A iR 
ETE. sou. A «s 


35 3,9 51 POIS eo d 37 8,7 
0 — 35 52 Bat PA » 18 5,4 
140 3,0 54 DN S, ca mie a 25 3,7 
93 — 24 55 A A AAA 4 — 60 
17 — 43 58 NE. RA 26 2,9 
17 — 49 PRE A me 77 4,0 
7 — 2,1 Gb CONTES Queens 3l 5,4 
13 — 30 61 P. lab. M ania 0 — 39 
26 — 60 62 ESSE iic PT Y 150 70 
3Q 34 65 Pseudaw. ........ Zn 12 3,1 
98 — 29 66 TSE S2. s 18 — 38 
21 — 32 61 E A st 13 4,4 
1 — 31 68 UO OR. A AA 38 5,5 
19 3,3 70 PERS us 78. 0 +. ASE 6 — 28 
52 8,2 71 TE. ES Es «xx am 94 — 34 
10 2,1 74 O A 100 — 32 
12 6,4 
plagiostoma var. terricola (A — 106) avec : 
11 4,3 53 RS Se AAA 103 2,7 
95 8,0 54 DRASS ce pata sa 14 2,9 
10 — 2,9 55 P. bath A 4 — 38 
16 3,1 59 A PEE 48 50 
3 5,6 B ME Drs. Mire 18 4.1 
78 39 65 ESTERO: bare 6 45 a 8 3,3 
20 3,3 67 DEMO TE mai rot 8 3,5 
22 4,9 69 A PA 54 7,0 
8 3,8 T2 EA ET vO 65 3,8 
4 25 74 ¿AP 80 33 
17 2,9 


18. 19. — Centropyxis sylvatica et var. minor (A = 1 030) avec : 


644 32 53 Ph.a "ITUNES 932 8,0 
576 3.7 56 EIE .. ens 521 4,8 
215 4,1 59 P.d dió a 267 2,1 
334 30 71 F.C emmm AOS 32 
622 5,9 12 La Cl onde iw T ve 474 3,1 

36 — 6,0 74 ce ore sioe dis» 642 4,9 


ESS 
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20. — Centropyxis vandeli (A — 59) avec : 


ESPÈCE C t N? ESPECE 
DUET O dean RES 19 — 33 35 A fpe» LA 
Por dal aae» 31 6,3 40 Mil nes a a ent 
Dor, dub. ¡a 28 4,8 61 Y ERE, Cot 
Cor.dub.aer. ....... 20 7,8 66 Es gr E! uis aesess 
Dp.ffag. ones sers 17 3,7 69 A AAN 
Dp.tim. A nana 21 3,3 


B.poL conne. MN 9 35 69 TA. aequ cca 2 
BL TOL. nn as nor insu 27 2,6 71 LOL seau A 
Y A T€ 13 Peu) 72 T. EL ESA Ca oan 

lie "ode sein — M 17 3,4 74 c ARLES nes a RN 
POLE anos RN, G^ 1 — M 


CIR IP 415 6,0 48 NE DORE ada. 
Di fragS. esses A 117 6,0 51 POTTS da E 
Dp. ft. net «t 219 6,0 52 PUF: DH: AAA ^ 
E Cus. ES c 116 11,5 54 Ph Bn. paas ras 
E. rot. pra ans s.. 288 — 120 60 P. f: asssoavsoescosoeeteno 
EMOL. piber TM 112 — 26 bh AA A » 
RONA e X 86 4,8 62 BW ao eaten PRA 
Hab, fis. 22 15 3,0 68 CEROC A E 
Mitfac fli ee corr 29 2,8 69 A tix LE 


£3. — Cyclopyzis kahli (A — 596) avec 


Cordel 15.44 95 — 40 56 PLORA A udin 
Dp. frag. ............. 2,8 58 PGCOBME: oo A 
Do MI nes dit 176 2,1 59 aa a e EC 
o A D 80 6,0 60 (Xy spear 
B. Yol opuasio peo same 378 4,0 UI PES COMTE. mr mnisininie UT 
2 A 17 — 32 62 a E OA n à 
CODOS us satire 37 2.6 63 ET RARE bor wo « 
¿AN rre : 90 7,0 65 PARU... à din 
CS em o4 3,4 66 PERPA eS AAA 
H.ros. ............... 22 3,6 67 DORE canons rima 
Pat.ip5. brasse) 45 3,9 68 SE Ms 
Par: DOCS rs nas uas 31 4,8 69 EE ¿rra TT 
E ns aia 566 8,0 71 E. rat — 
PEL PET a strate 53 3,5 72 WE eu riens à Aa. 
Pi pathi, ¿ir usés 75 — 30 


24. — Cyclopyxis puteus (A = 10) avec : 


PDA. nes sonores 2 6 4,0 70 DEBE oeocseneixss eunt 
l AE adi rr bos A 9 3,0 7 ER a ge 
P.p. 0009492941... 6 4,0 


avec : 
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29. — Coryihion delamarei (A — 223) avec 


No ESPECE 

26 IA AA 
21 Cor. AUD: QEF: ....-. 
28 COF: PUEN. savons 
32 TO ores ARO Pix 
34 A A liseussss 
35 SEXTA ir 
37 AA 
38 ES MOL, A doni cond 
40 BUDE. A 
41 A TM 
42 f n ATA 
47 NODIS A A ed 


26. — Corythion 


27 Car. dub. def. sis 
28 CODICIA. unten 
32 OS VIALE DS a 
35 ERUETI, A 
37 E ais à 
38 BIOL OR Lt: 
77 hais CE 
41 DO. ease psr A 
42 HON. sossss ss vou aue 
47 IN Kv 
49 PAR arcade 
M PO DRE uae A OUT 
55 FADUM. ¿dica 


C 


106 
40 


5 
82 
120 
169 
57 
34 
0 

8 
46 


t No ESPECE 
10,0 51 HUP. i5 e «sus 
8,0 55 BoDath iw 
6,0 56 P. c 4499992424242 
5,0 60 RL ir EA 
3,6 60b P.i.cyrt. .. sé 
8,0 61 PRE, v. E 
6.0 62 BOT den s route 
2,6 63 FRAME RER E a aoodtamu à 
7,6 65 PA. be GT 68 « 
3,7 66 Y en anie ausa 
3,3 70 E lt ns ac 
4,6 7A T la EE cid Li 2o q i bNa à 
dubium (A — 232) avec : 
82 56 LAA RNA 
62 60 (e PREIS TC IT t 
5,2 A E AA 
TA 61 ESTAS ce wann AS 
8,5 62 PANES aa une tels! 
3,1 e LS MID TEILS 
6,0 65 PRA: + iaa « 
3,9 66 RA A Le 
45 68 Le DE ST: CONTIENT 
5,0 70 rra E PPT A 
3,6 71 RUE. aa S 
2,6 72 E A: roue 
8,0 74 A a reca T $t 


27. — Corythion dubium var. aerophila (A — 70) avec 


28 Dor. pulch. a vue reos 
34 Dp. ST. eorr. 
35 E MEE 29 


32 A e ace sure 
35 E.cusp ibo EV 

37 ETES, essliilundéxzss 
43 ES SUI A AE 
47 NZDONH. .é Vol drei? 
55 DIG; CENT AA 
56 (dq ANT ote el 
49 NEIGE. ae TES 
59 PART am rr a 


33 37 A denied 
3,1 55 ESTA as eii 
4,0 61 EIA Ma com noce 


52 60 X erem ons 
4,1 64 PR Re a k 
5,9 66 AA A 
4,9 COR CE reos 
2,6 Jh C A de £e 
9:5 72 (zw TIN A 
5,7 mo SHORE ILE s. 
bryophila (A — 3) avec 


Li Us 
oha 
Ez 


+ 455^9539994979*299 99 


57 
22 
20 


Ch de 00 G9 F2 Un OS ND E IJ RA Las 


- 


qp 
ho Un Le La 


Tola de © © ini in 


- 
€ 


dla md £e NI OS P) de OS C G2 Un de 
Lao © 0 Un do lo © Uniu 


On G3 d» 
OhOO 
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30. — Difflugia lucida (A = 30) avec : 


N° ESPECE C t No ESPECE E t 
35 ES CREE a aee de 17 3,0 49 NC. scr 9 3f 
37 e A ipi. 2 3,0 


47 No COll, ....... IL TL 9 1,5 49 No lüg. scies TI 12 7,5 
48 PE T 7 13,4 71 Pal a sé 5 — 30 


32. — Difflugiella oviformis (A — 146) avec : 


37 ES NES donas dos 106 25 68 DU PR Loose aas 4 — 2,6 
A A deu 19 45 D TARE rmn 71 70 
427 oE e Hoy: 28 5,0 Vie MA eis cocta 109 27 
ER TP 1: roues 46 5.3 DB NS DAMIEN 98 42 
6 Pri... PAIR 10 5,8 ¿AR O 121 9,4 
EE CM re Pie: 38 4,7 

33. — Diplochlamys fragilis (A — 138) avec : 
A Dp LES T AA un 72 6,2 60 (zo MEME MET c UR 72 6,0 
42 AS A 28 44 65. —POEBga x 35 2,6 

34. — Diplochlamys timida (A — 289) avec 
Pi" ED (nba 200 4,3 AU AAA 27 2,6 
M RL 42 3,6 E PRE Se ot 172 3,1 
4 TEMES cat nt 14 32 64 A TUTTI RITTT 27 — 31 
53 p OC C TNR SR nt 239 = 2, 66 PRET Cue xa aec 65 2,9 
54 NEP. sue ment: 29 24 68 OON MA 33 32 
55 e APP 60 2,8 69 ¿AA 41 — 39 
BH. Vd ro E 110 4,8 TE CES LL ici 189 3.0 

39. — Euglypha cuspidata (A = 342) avec : 
No Xu EE 73 — 15,8 DESASTRES it si dE 43 6,0 
CHEER 4^7 ias rs 105 6,5 T A E a EL 70 14 
D ¡O A 5 — 34 Ol PRES as 105 8,4 
42 E scott re 14 3,7 68 SER ES IN. ARA 14 — 36 
FS 0 L4 61 42 Ni OS Me oso umo s 2,5 
Mr NAE. D do. * 55 44 ^U. INR. rec. ne E 272 10,0 
EM — EIN HR Le. 7,0 dum ab osi diia Eos 173 2,8 
56 a o 215 6,0 ESTA id aic 2 10,0 
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36. — Euglypha polylepis (A — 93) avec : 


ESPECE C t 
BTE saint 70 3,5 
Um. OECD dus 16 3,1 
20," AAA 4 2,8 
A A A 17 2,7 
PRE: aaa 92 3,5 
CN IS LA 72 6,0 
PECES 5 ten cire 20 4,5 
POM dosweotinéd gay aus 35 3,0 


37. — Euglypha rotunda 


No 


ESPECE 


Pano... «+... 6 trn on 
m - « "9 "8 "3 d Mà à d à m mn 


""*euu"at4ttettt c 


«^*^^ """""—-»mu 


ons tutos + 


ran yn orense 
eee ^^ "n 


a *"235944999-"»na4^99 


38. — Euglypha dolioliformis (A — 212) avec 


Eau. ooi d p ect a 168 7,0 
UM, idis orne 17 — 38 
TES co iaa 75 4,9 
Mierac. TL. .......... 11 — 33 
MIE rot 98 4,3 
¿QM 88 4,8 
A AAN eiue 588 5,0 
D DONC A SR 129 5,0 
A TT 361 6,3 
MARÍA dr 40 59 
Noi oi retos 33 3,1 
A AA 3 2,5 
PUES S VL ni add TA 140 5,5 
P SEO di ons 24 7,3 
P. DEIN. A 42 12,5 
I d. vous CE ia 0 — 44 
P. m toners sen 7 — 313 
O MESSIEURS 12 31 
Microcor. fl. ......... 3 2,6 
NAS sn a 0 — 25 
ESE, anida ea 0 — 30 
A AAA s 28 4,0 
AR CMS 21 6,6 


=. -""5*9549493955^-9»9 


40.44. 


"o" | 


Pseudaw. ............ 
Ps. gr. t. 
Sch. t. th. 


Sra... .. ++... 


trrarananas 


........2.0=..» .o 


29 
46 
41 


wo 


| 
La dl LA NI t 
Hittil 


NM 
tu 


Eee 
L] 
I 


de Lei md 
+ 000 


47 
48 


47 
52 


58 
62 
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tricola var. humicola (A — 104) avec : 


ESPECE C { N° ESPECE C 
H.ros — 9 4,1 60b P.i.cyrt. ss... 30 
N.coll. ....o.o...--.. 3 — 29 62 P.m. ..eeee sao es eto 78 
N.lag. «e "- 1 — 472 64 P. p- encore 6 
Par: if. ...oooo.o....” 20 6.3 65 Pseudaw. ...... a 8 
Par. pach. .........-. 14 6,3 68 Sch.t.IH. ..,....... 24 
Ph. par. ....e 26 8,0 69 TOC. N EA E sos se 10 
P. bath. e l — 41 70 METE dt — M 0 
P.c.pus. ss... € 19 4,1 74 VEN AR O A se 45 
BR aires ces FOR 67 90 

43. — Heleopera sylvatica (A — 90) avec : 
ES. Rake. A 27 ` 64 A E sir 29 
[C vr 81 2,6 69 Trac. ....- ttt 60 
Ph. par. ..........-- 0 — 2,6 71 EC TT CO Le 75 
M RON ceo C 68 3,8 72 P ETOILE 79 
Mos iex eed ine 50 7,0 74 TOE singes danses e 80 
A ur 5 — 4,4 
44. — Heleopera rosea (A= 26) avec : 
N.coll. ....-... sa 8 2,9 50 N.(q.) s. ..eoooooo=--. 2 
Ni denti ... comme 2 2,8 Db P.i.cyrt. ....—————- 7 
45. — Hyalosphenia insecta (A — 15) avec : 
N.coll. .........--> ds 6 3,3 E Ph.par. se... 9 
Par. ir. dns 10 10,0 68 Sch.t.th. ... eere 5 
Par, pach. ..oooo.ooo..» 6 8,0 
46. — Microcorycia flava (A = 39) avec : 
P.c.pus. 2e 8 3,1 63 RU. A 8 
PA are ae 21 4,5 68 Sch.t.th. .........-- 8 
e EA nnn 31 4,3 74 Tl. A 13 
47. — Nebela collaris (A — 130) avec : 

N.lag. «eme 57 12,8 Ob P.icyrt. ss... 1 
PE e ES 4 4.7 Hio. Ramo RE 39 
P.bath. ...... id 53 79 66 Ps.gr.f. enn 38 
P.c.pus. -....-....-- 0 — 35 70 A aiino 31 
A, AA 46 2,6 Wo E nier 100 
FA AA 7 — 50 
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48. — Nebela dentistoma (A — 20) avec : 


ESPÈCE Cc t No ESPECE G 
Aa. UNE: E ids a 12 7,6 74 LUN. rtl sa s aidez 18 
PRE A A rt 11 — 48 


Y A vx» 1 — 26 62 E A e Mere 42 
| 00; gos a 34 4,7 66 CEI O A cas 39 
PIDO) esee A 72 3,8 68 Ty o e 3 
Pop puE. cres 1 — M 69 1 5" FROM 45 
A A plus 48 4,8 71 E COELI tr 83 
Pod medicinas 5 3,9 72 a 2L... 67 
A rimes 0 — 31 74 XU. ci menant as 94 
" > 


A vts" opel 0 — 28 69 SEDI S. a ient 5 


Par. picha ues 16 10,2 68 E MT 12 
A ON ia 14 50 74 E. AAA 25 
A EIA 0 — 32 


92. — Paraquadrula pachylepis (A — 33) avec : 


PRL acia 10 5,5 62 EHE dra 25 
Poti 3,0 68 EL Chutes 8 


53. — Phryganella acropodia (A — 972) avec 


94. — Phryganella paradoxa (A — 73) avec : 


P. bath. ............. 3 — 28 68 E AAA 23 
En To APA T 20 6,9 69 Pío? ———À 1 
PSA rai ¡tar 2 — 29 


99. — Plagiopyxis bathystoma (A — 171) avec : 


P.C. eee eee eno 116 5,0 68 E 20 |, 4 FOR T 3 
P.d. .........2.2.4- 6 — 13 70 AR E 40 
A lan shmnd 1 — 3,4 71 e O à ou bees 138 

| A IEA 42 — 17,5 72 E SAI A A 100 
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56. — Plagiopyxis callida (A = 532) avec : 


No ESPECE 6 t No ESPECE C. t 
59 BOO th acia 178 6,3 69 JOB nsus eon ix 155 4,8 
62 "MU APO RP 300 2,8 71 RE, AAA 376 8,3 
64 EA A li ded idu 120 6,6 72 PRSE TER 300 79 
74 SOMIT Ue 380 7,5 


98. — Plagiopyxis callida var. pusilla (A — 91) avec : 
COT UN EL. Es 37 2,9 A EIS A OTI 2 2,5 
62 Pole. SERRE 74 5,8 
5 " 
59. — Plagiopyxis declivis (A — 273) avec : 
SB EA VEL C IS 51 34 RE rm 109 7,4 
63 PALO. des LIVRES 49 2,8 70 VEA Adra 31 351 
M) Mrs onde 78 7,1 ES VE ape iv nes 183 82 
65  Pseudaw. ............ 16 3,5 YET A aus Bates Le à 202 5.0 
67 Sch. f£. 2. — 13 3,0 
60. — Plagiopyxis intermedia (A — 299) avec : 
DE PLENE xx 43 5,6 69 Ora a PR 21 — 74 
CN Ie pet 60 6,6 AN Te te. 7 s; DA 
CHE E ons ls Le: 22 — 43 Tod E is 81 6.8 
66  Ps.gr.t. ...... Sup 37 — 28 24. OBI Enos rese ut 138 5,5 
68 SCIO d, IN. oui raas 5i 5,8 
60 bis, — Plagiopyxis intermedia var. cyrtostoma (A — 77) avec : 
62 A son te RE: 62 3,6 68 A APA 15 33 
61. — - Plagiopyxis labiata (A — 67) avec : 

66 BS. BE. uae 21 32 70 LA a ERN 12 3,6 
69 (LT MENOR EL in 5 — 30 72 AR E A rs omis MR 17 — 33 
62. — Plagiopyxis minuta (A — 570) avec : 

63 ACTORS LIED 90 6,5 69 E TT ERROR 105 — 3,7 
65  Pseudaw. ........ i-r M 22 2,6 NON TN TEE aar AR 18 — RÀ 
E LO RR 23 4,2 CNE TER co il 231 — 28 

58. — SON EU. aires, 15 54 
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63. — Plagiopyxis oblonga (A — 111) avec : 


No ESPECE C t Noe ESPECE C 
65 FUTUR, ode eic cx 14 7,0 68 Seh PS ss our 29 
67 MONET hate 11 5,6 


69 KY. adesset des 64 5, : 
71 A Hmc cnc ET EI 135 6,5 74 ST ae 128 


67 A dieu cata i $us s scs 7 4,6 71 qo Boot Y 10 — 
74 ES veinicenedibosta: 19 — 52 


66. — Pseudodifflugia gracilis var. terricola (A — 186) avec : 


70 y; Me— como 30 5,1 74 IHE. es 158 
71 DUE. NO 138 3,5 


67. — Schwabia terricola (A — 25) avec : 


68 UREA ss recs 6 3,6 71 JP RE antenne se 18 


71 X —  — 167 3,0 74 A omn 200 
72 De de corras ¡e TT 187 10,4 


72 ^ x —— isiss 332 6,0 74 Wale nnd ER AEG pes 473 


72. — Trinema enchelys (A — 490) avec 


74 Te de Lose ments — odn 378 10,0 


- P 
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II. — LES BIOCENOSES THECAMOEBIENNES 


1. — L'ASSOCIATION 


A. — Définition 


La notion de groupement en tant que présence simultanée d'espèces 
appartenant à un même type biologique a été essentiellement dégagée par les 
botanistes. Le concept de « formation végétale » existe déjà dans les travaux 
de HumboLDT (1806) et de de CANDOLLE (1820). Il trouve son épanouissement 
dans le système physionomique de C. RAUNKIAER (1905). 

La notion de « communauté », c'est-à-dire d'association, de coexistence 
d'espèces qui ne sont pas obligatoirement du même type biologique, a suivi une 
évolution paralléle. Un peu plus récente que la précédente, elle existe déjà 
explicitement dans l'ouvrage de K. MüLLER, le Monde Végétal, paru en traduc- 
tion française en 1856. J. PaAviLLARD (1935) date de 1915, avec le travail de 
J. BRAUN sur l'Aigoual « la mise en ceuvre généralisée et exclusive du concept 
d'association végétale, préconisée, il est vrai, dogmatiquement par Ch. FLAHAUT 
des 1900... ». 

Depuis, les différents auteurs ont été amenés à créer un grand nombre de 
termes pour désigner les associations, et ont souvent modifié les acceptions 
primitives. "T 

J'utilise dans ce travail les définitions proposées en 1910 par le Congres 
de Phytosociologie de Bruxelles, et la nomenclature reprise par J. PAVILLARD 
dans sa mise au point de 1935. 

Le terme d'association entend désigner un ensemble d'individus apparte- 
nant à plusieurs espéces et en coexistence dans un biotope donné, ou encore 
un «groupement d'espèces caractérisé par une composition systématique 
déterminée, relativement constante dans les limites d'une aire donnée » (PRE- 
NANT, M. 1934). 

L'association est «l'unité fondamentale de la Synécologie » (FLAHAUT, 
Ch. et SCHRÔTER, C. 1910). « De méme que l'espèce, conception abstraite, est 
représentée, dans la nature, par des individus, de méme l'association, concep- 
tion abstraite, est représentée dans la nature par des parcelles (..) plus ou 
moins étendues, plus ou moins nettement délimitées dont chacune constitue 
un représentant, un individu d'association » (PAVILLARD, J. 1935). 

De trés nombreux zoologistes utilisent le terme de synusie (de  ouvouoix, 
association) dans l'acception de groupement-unité. Or, ce vocable désigne des 
groupements caractérisés par des formes biologiques, et dont la diagnose 
repose sur des critères physionomico-éthologiques (Gams, H. 1918). 

Repris par J. BRAUN-BLANQUET et son Ecole, le terme de synusie a gardé 
pour les botanistes sa valeur physionomique. La synusie est définie comme un 
assemblage naturel d'espéces appartenant à un méme groupe de formes bio- 
logiques et ayant des exigences écologiques uniformes » (cit. in PAVILLARD, J. 
1935). 
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Dans ces conditions, le concept de synusie est lié de toute évidence à celui 
de physionomie collective, de formation. ‘En dernière analyse, on peut voir dans 
ce terme un essai de traduction de l'influence modelante du milieu telle que 
la concevait C. RAUNKIAER. Il me semble donc préférable de garder, pen 
désigner le groupement-unité, le mot d'association. 


B. — Caractérisation des associations 


La diagnose des associations fait intervenir des paramétres internes, pro- 
pres au milieu thécamoebien accompagnant l'association, et des paramétres 
externes intéressant la station. 


~ 


a — Paramètres internes 


Chaque association se caractérise de façon classique par : 


— le nombre de présence de chaque espèce dans l'association c'est-à-dire 
ici le nombre réel de sols hébergeant l'association et renfermant l'espèce 
(Tableau XXI). 


— le pourcentage de présence de chaque espéce dans l'association c 'est- 
à-dire la proportion sur cent des sols hébergeant l'association et renfermant 
ces espéces (Tableau XXII). | 

Le nombre d'individus n'intervient pas ; seul entre en ligne de compte le 
critère présence-absence. 


De ces deux notions découlent les deux importantes caractéristiques sui- 
vantes : 


— La Constance des espèces (BROCKMANN, H. 1907). — Toute association 
possède un certain nombre d'espèces dont les unes sont dites constantes (c'est- 
à-dire présentes dans 50 % au moins des listes relatives à la même association), 
les autres accessoires (présentes dans 25 % au moins...), les autres enfin acci- 
dentelles (présentes dans moins de 25 %...). 


La notion de Constance, reprise par l'Ecole de Montpellier, a donné lieu 
à l'élaboration d'une échelle de 5 degrés. Ainsi : 


4 5 

Constance 5 = espèces présentes dans —— à —— des individus d'association 
5 5 

étudiés. 
3 4 

Constance 4 — espéces présentes dans —— à —— des individus d'association 
5 5 

étudiés, etc... 

— La Fidélité des espéces (BRAUN-BLANQUET, J. 1918). — On rencontre, 


dans les associations, des espèces qui peuvent servir à leur diagnose. Ce sont : 
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Des espéces caractéristiques : 


— exclusives (degré 5), liées à une association ; 

électives (degré 4), cantonnées dans une association, mais pouvant se 

trouver dans d'autres ; ; 

— préférantes (degré 3), présentes dans diverses associations mais en 
préférant une. 


Des especes-compagnes : 


— indifférentes (degré 2), plus ou moins abondantes dans plusieurs asso- 
ciations. 


Des espéces accidentelles : 


— étrangéres (degré -1), n'apparaissant qu'accidentellement dans un 
groupement donné. 


En gros, une association se définit par ses espèces caractéristiques et par 
l'ensemble des espéces-compagnes de haute présence. Le tout constitue une 
entité plus ou moins fluctuante, l'ensemble spécifique normal. Si lon tient 
compte des rernarques faites à propos de la probabilité de présence des 
espèces en fonction d'un facteur donné, on comprendra que la présence d'une 
certaine espéce caractéristique n'impliquera pas obligatoirement celle d'un 
ensemble spécifique donné et inversement. Il y aura seulement probabilité 
élevée. 

J'ai adopté (BoNNET, L. 1959 c) pour désigner les associations, la termino- 
logie en usage en sociologie végétale, c'est-à-dire la désinence -etum ajoutée au 
radical du nom générique de l'espéce caractéristique, le nom spécifique étant 
au génitif. Le choix du nom, lorsqu'il existe plusieurs espèces caractéristiques, 
est évidemment arbitraire. Mais en systématique les noms de groupe ne repo- 
sentils pas bien souvent sur des genres choisis arbitrairement parmi des 
genres « équivalents » à ce point de vue ? 


En plus de ces deux caractéristiques utilisées de facon classique par les 
botanistes, je distinguerai les coefficients : 


— c, qui dans les limites de ce travail, exprime /a dissvmétrie de la 
distribution des pourcentages ; 
— a, indiquant la diversité spécifique ; 


T 
— ——, qui traduit le caractère plus ou moins extrême du milieu ; 


a 
— 96 F, pourcentage de Filosa ; 


— V lob, volume moyen de Lobosa. 


La valeur que prend chaque coefficient dans une association est la 
moyenne des valeurs qu'il revét dans les différents sols hébergeant l'associa- 
tion. 
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— Asp. indique l'amplitude écologique par rapport aux espéces. Si dans 
une association donnée les pourcentages de présence des espèces 1, 2, 3... n 
sont respectivement x, X; X; ... Xn, l'amplitude écologique par rapport aux 
espéces est exprimée par (chapitre I): 


100 ds -xy 
Asp = ——— | —— 
* \ n-1 


qui mesure la dispersion des pourcentages de présence dans l'association. 


— La forme de la distribution de ces pourcentages de présence est préci- 
sée au moyen des coefficients fj, et B, de PEARSON (chap. I). 


2 


H3 . - a = 
B, = caractérise le degré d'asymétrie de la distribution. 
T: 
2 
Ha E LJ t . . . E 
B, = indique le kurtosis de la distribution. 
u? 


2 
À partir de fj, et B, les abaques de PEARSON donnent le type de la distri- 
bution dans la classification de PEARSON. 


b — Paramètres externes 


Ce sont les facteurs physico-chimiques du milieu, c'est-à-dire le pH, le 
taux de Matière Organique (M.O.), le rapport C/N, le Point de flétrissement 
permanent (Pf). Il s'agit ici encore de la moyenne des valeurs prises par ces 
facteurs dans les sols qui hébergent l'association. 


C. — Recherche pratique des associations 


Le probléme est de grouper les espèces qui sont plus affines entre elles 
qu'elles ne le sont avec chacune des autres espèces. La méthode de J. CZEKA- 
NOWSKI (1909), utilisée primitivement en anthropologie, puis en phytosocio- 
logie (voir GUINOCHET, M. 1955) et en zoologie (méthode dite de « l'échiquier », 
voir par exemple KoNTKANEN, P. 1950, DELAMARE DEBOUTTEVILLE, Cl. 1951), n'est 
guère applicable ici. Il suffit de songer au temps qui s'avérerait nécessaire 
pour opérer toutes les permutations permettant de dégager, sur un échiquier 
de 5 476 cases, la présence de groupements. Le critére choisi serait évidemment, 
dans ce cas, un coefficient d'affinité cénotique. 

Je proposerai, dans le méme but, le procédé que j'ai désigné, dans le pre- 
mier chapitre sous le nom de méthode des polygones. 

Disposons sur une circonférence les noms ou les numéros-codes de la 
totalité des espéces étudiées, dans l'ordre alphabétique ou numérique par 
exemple, et dans le sens des aiguilles d'une montre. 

Fixons-nous un niveau d'affinité correspondant à un écart-réduit de + = 9 
et joignons par des cordes les espéces dont l'affinité réciproque est égale ou 
supérieure au niveau choisi. 
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H 4X B 
7 3 3 
2 6 8 
8 1 
10 8 2 
Bm o 8 
4 4 7 
3 10 
2 6 1 
14 3 
3 Y 3 
30 13 1 
2 20 3 
9 9 
4 18 1 
30 100 26 
4 4 7 
9 
39 3 16 
30 g 6 
1 23 4 
+ 379 R 
2 19 6 
19 7 
2 5 
2 
1 2 9 
30 8 3 
18 18 10 
M BL #41 
13 5 
20 10 25 
6 100 8 
8 7 
3 2 
11 2 
I “e 2 
5 l 
l 1 
12 8 
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20 6 
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E 1 
3 1 
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7 2 
1 16 B 
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Pourcentage de présence des especes dans les 26 associations 


5 


33 


23 


34 


19, 11 Jg d 
i 7 


3 
2 6 6 19 
2 24 7 
2 Y 8 5 
i 4 32 DBD 
49 12 4 17 
9 9 1 
6 6 H 
42 3 
33 E; ^w 1 


22 19: 17 
6 6 5 
2 
100 à ue E 
100 8 7 


4 8 17 
9 2 
E 3% 
40 3 X 5 
T X l 
3 1 
13 E: 19 
22 xl 15 
2 E I 
100 100 100 63 
21 2 


15 3 
48 27 ^44 2 
7 100 9 
2 18 3 
2 15 6 12 
27 66 43 17 
9 9 3 2 
25 6 2 9 
7 3 2 
11 18 19 100 
7 3 3 
+ D 6 
100 Y + 1 
2 3 3 9 


14 


OL -La 


15 


16 


12 


26 
12 


BIOCÉNOTIQUE 331 


On obtient de la sorte plusieurs polygones inscrits dans le cercle. S'il 
s'agit d'un triangle, chaque sommet se trouve joint aux deux autres par des 
cótés correspondant à une valeur de 1 > 9. Nous aurons une association de 
trois espéces affines à un niveau trés élevé. 

Si le polygone comporte plus de trois cótés, il faudra, pour que le 
«niveau » de l'association soit conservé, que toutes les espéces qui en forment 
les sommets soient reliées non seulement par des cótés mais encore par des 
diagonales correspondant au niveau choisi. 

Lorsqu'on abaisse le niveau de probabilité liée à f, en prenant par 
exemple 9 > t > 7, l'ensemble des polygones devient de plus en plus complexe. 
Il est alors utile de représenter chaque niveau de probabilité par un trait de 
couleur ou d'aspect différents. 

Par la nature méme du mode de recherche des associations, les n espéces 
les plus affines entre elles (celles qui constituent les sommets des polygones) 
sont les espéces caractéristiques. Leur constance est obligatoirement du degré 
le plus élevé (degré 5, ou 100 96), mais, nous le verrons, il ne s'agit pas toujours 
d'espéces exclusives, car on peut les rencontrer dans d'autres associations. 


D. — Recherche pratique des espéces-compagnes 


Le probléme est maintenant de tester l'affinité de chaque espéce X avec 
chacune des associations, plus exactement, avec l'ensemble des n espèces 
caractéristiques de l'association. Il devient alors nécessaire de considérer ces 
n espéces comme une seule, et, dans le calcul de l'écart-réduit, l'ensemble des 
n espéces ne sera autre que Y. 

L'obtention du nombre C des présences simultanées de l'association et de 
l'espece X se heurte à des difficultés considérables, si l'on doit comparer plu- 
sieurs dizaines de relevés. Elle devient impossible lorsque le nombre de listes 
dépasse le millier, comme c'est le cas ici. 

L'utilisation des cartes perforées (superposition des n cartes relatives aux 
n espéces caractéristiques et de la carte de l'espéce X) permet d'obtenir immé- 
diatement le nombre C. 

Le calcul s'effectue comme dans le cas de l'affinité espéce-espéce, et les 
résultats s'expriment de la méme façon en écart-réduit f. 


E. — Les principales associations et leurs caractéristiques 


En choisissant pour seuil d'affinité un écart-réduit de 1 = 9, ce qui cor- 
respond à une probabilité de l'ordre de P = 10-5, on obtient par la méthode 
des polygones 26 associations. Les caractéristiques de ces groupements figu- 
rent ci-dessous. 

J'appelle espéces-compagnes de haute présence celles dont l'affinité pour 
l'association correspond à t > 4 (P < 102). 

X désigne la moyenne des paramètres. 


tsm permet de calculer l'intervalle de confiance de la moyenne au seuil 
de probabilité de P — 0,05. 
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V est le coefficient de variation des paramétres : 


V = 100 


I. Arcelletum arenariae. 


Espéces caractéristiques : Arcella arenaria, Plagiopyxis intermedia, Centro- 


pyxis globulosa. 


Espèces-compagnes : Centropyxis deflandriana var. minima, Diplochlamvs 
timida, Heleopera petricola var. humicola, H. rosea, Plagiopyxis minuta. 


Paramétres internes : 


ut 
X V 
O O MSN E tre 8,05 37,11 
a TRT AS ut 5,69 35,29 
g 
A ei tn der 1,41 
a 
UA PS A PTE CON a TL 9,19 93,49 
LA) A Ma cc 70,70 
"c ve uis ai eds 121,34 
D, =1/685 B,=3,13; Type: 
Paramètres externes : 
Ets V 
DE ii dec 0,32 12,50 
eio A e 21,71 162,60 
DIXI. aos aio tim oim trs 3,11 53,16 
END EE ore vis Dio 1,64 14,51 
PE A che te amus 3,59 55,53 
Exemples: 31 — Sol sous Saxifraga aretioides LAPEYR. sur paroi calcaire 
sèche ; Marignac (H.-G.). 
204 — Sol sous Saxifraga aizoon Jaco. sur schistes marneux ; 


Rioumajou (H.-P.). 


976 — Sol squelettique sous romarin, sur replat de rocher calcaire 


trés sec ; la Clappe (Aude). 


1152 — Sol squelettique sous mousses rases, sur falaise calcaire 


métamorphique trés séche ; Olette (P.-O.). 


1440 — Sables légérement humiques sous Ephedra sp.; le Canet 


(P.-O.). 
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Substrat : varié, presque toujours rocheux ; roche alcaline.: 


Type de sol : Il s'agit de sols squelettiques, très jeunes, ou constamment rajeu- 
nis par l'érosion, renfermant le plus souvent du calcaire actif et des élé- 
ments de la roche-mére, pauvres en matiére organique. Une forte activité 
bactérienne est attestée par le faible rapport C/N. Il y a évolution rapide 
de la matiére organique, favorisée par la température moyenne élevée et 
par laération considérable (parois rocheuses, falaises exposées au sud). 
L'association se trouve aussi dans les sables non salés de certaines plages, 
lorsqu'il y a suffisamment de matiére organique (de l'ordre de 2 96). 

Les paramétres internes indiquent un ensemble spécifique normal à 
faible diversité (a) et la tendance de certaines espèces à prédominer (0). 
c 
L'indice —— est celui d'un milieu presque extréme. 
œ 
Faciès correspondant : 6. 


~ 


l e 
II. Diplochlamydetum timidae. 

Espéces caractéristiques : Diplochlamys timida, Plagiopyxis intermedia, Cen- 
tropyxis globulosa. 


Espéces-compagnes : Centropyxis deflandriana var. minima, Diplochlamys fra- 
gilis, Heleopera petricola var. humicola, H. rosea, Plagiopyxis minuta. 


Paramétres internes : 


X V 
Qe Ec EE eva 9,28 58,33 
A O 5,08 36,02 
c 
+ di à ot a RR TOC 1,82 
œ 
A E 8,19 94,30 
V RD. we viuo Sus 62,70 
BE A A e - 126,63 
B = 1,11; B; — 2,83; Type : Iu. 
Paramétres externes : 
X + tsa V 
DH sgae mpm us 6,91 0,40 16,50 
A ms ome. 10,86 11,75 144,56 
MO, a RN 7,88 4,55 77,01 
A uo» d 13,23 1,72 17,23 
A Re à. 7,51 3,93 69,46 
Exemples : 738 — Sol squelettique argileux (argile de décalcification) sur 


rochers calcaires secs, sous graminées xérophiles ; près Narbonne (Aude). 
1110 — Sol sous Sedum sp., dans fissure, sur falaise calcaire sèche : 
prés Villefranche-de-Conflent (P.-O.). 
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1444 — Sable sous Ephedra sp.; plage du Canet (P.-O.). 

1512 — Sol squelettique sous Pinus uncinata RAM. avec Sempervi- 
vum sp., sur rochers granitiques ; éboulis de Heche-Castet (H.-P.). 

1740 — Argile de décalcification mélée de débris végétaux, sur 
falaise calcaire, sous un Buis ; Col de Saint-Louis (Aude). j 

Substrat : varié, presque toujours rocheux, roche trés variable, mais souvent 
alcaline. 

Type de sol : Cette association est écologiquement trés voisine de la précé- 
dente; elle se trouve dans les mémes types de biotopes, mais avec peut- 
étre une tendance vers des sols argileux. Il s'agit en tout cas de sols jeunes 
ou rajeunis par l'érosion, toujours squelettiques. Les caractéres biologi- 
ques sont comparables à ceux de I. Les paramétres sont ceux d'un milieu 
presque extréme. 


Faciés correspondant : 6. 


` E AE 
III. Assulinetum muscorum. 


Espéces caractéristiques : Assulina muscorum, Bullinularia indica, Centropyxis 
aerophila. 


Espécescompagnes : Centropyxis deflandriana, Plagiopyxis labiata. 


Paramètres internes : 


X V 

UM SA AA UNT umero 9,51 31,23 
Casitas f| isaac 836.2 9 BOY: 6,25 36,32 
c 

ral isa es rats 1,52 
a 
M |. 20,62 105,82 
DI XPRESS TUTITETTIITTI 1 122,77 

8, = 0,52; 8; = 2,57 ; Type : Ij. 
Paramètres externes : 
X = ES, V 
Tbe. sat aM E EE 31 5,13 1,08 23,02 


Bsp XS Viribus 0,00 


Exemples : 68 — Humus trés sec sur micaschistes, sous Saxifraga umbrosa L. 
et Hypnacées ; Cascade du Lys (H.-G.). 


422 — Humus trés sec dans fissure de rocher granitique sous 
Silene acaulis L. ; Cirque moyen d'Estarranhe (H.-P.). 
908 — Hurnus trés sec sur lherzolite sous Calluna vulgaris (L.) 


HuLL ; Arguenos (H.-G.). 


1776 — Humus sec sur rocher granitique, provenant de la décom- 
position de lichens, de Polytrics, et de Vaccinium myrtillus L., exposé au 
soleil ; Orédon (H.-P.). 
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1780 — Humus sec de Rhododendron ferrugineum L., sur rocher 
granitique ; Orédon (H.-P.). 

Substrat : Assez varié, mais toujours de nature rocheuse. La roche est le plus 
souvent granitique ; elle n'est jamais calcaire. 

Type de sol : Cette association se trouve dans des sols squelettiques, jeunes 
et discontinus, formés par l'accumulation de débris végétaux sur rochers 
acides, bien aérés et bien drainés. Le biotope ressemble à celui du milieu 
muscinal. Les paramètres internes indiquent un peuplement de diversité 
moyenne, mais avec prédominance marquée de certaines espèces. Il s'agit 
d'un milieu presque extrême. 


Faciès correspondant : 1. 


IV. Nebeletum. 


Espèces caractéristiques : Nebela lageniformis, N. dentistoma, N. collaris. 


Espécescompagnes : Centropyxis elongata, Difflugia sp., Euglypha rotunda, 
Nebela (Quadrulella) symmetrica, Trinema lineare. 


Paramètres internes : 


X V 

IA a UTN 6,20 30,48 

A PT ci 7,33 30,42 

g 

O LL O A 0,84 

a 

MO Pb a AENA 29,88 56,69 

A one. 212,00 

C A A Line 118,93 

B, = 0,55 ; B, = 2,01 ; Type : lu. 
Paramétres externes : 
X + dis. V 

pH... AMI a. 5,40 0,72 15,92 
CaCCG e. E a RM o 0,00 
MONO Li D 43,03 60,10 80,82 
CIN 20, 24,34 24,93 55,79 
PE a... A, E 26,00 30,28 63,47 


Exemples: 372 — Sol trés humique formé par la décomposition de débris de 
Calluna vulgaris (L.) HuLL, dans une fissure humide sur falaise de schiste ; 
Orédon (H.-P.). 


390 — Sol trés humique sous rosette de Saxifraga cotyledon L., sur 
rochers schisteux ; Orédon ((H.-P.). 


454 — Humus humide à la base d'un rocher granitique, sous 
mousses ; cirque moyen d'Estarranhe (H.-P.). 
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1840 — Humus humide de Rhodopineraie, sous Pinus uncinata 
RAM. et Vaccinium myrtillus L. ; Orédon (H.-P.). 


1980 — Sol trés organique et froid prés d'un névé, sous mousses ; 
Lac Tourrat (H.-P.). 
Substrat : assez varié, souvent rocheux mais toujours acide. i 


Type de sol: Cette association est en fait un groupement non véritablement 
édaphique. Elle correspond au peuplement des mousses mouillées acides. 
La proportion d'acrostomes, trés élevée, la place d'ailleurs parmi les grou- 
pements de milieu aquatique. Elle est présente lorsque se trouvent réunies 
les conditions suivantes : eau acide, aérée, fréquemment renouvelée ; ces 
conditions sont satisfaites dans les étages alpin et subalpin de nos régions, 
en ombrée. Mais dans des contrées pluvieuses, la présence de Nebela dans 
des humus forestiers de faible altitude a été signalée (Vorz, P. 1951; 
CHARDEZ, D. 1959). Les humus de la forét des Landes hébergent également 
l'association (récoltes R. THOMAS). 

Les humus sont toujours du type Mor ou Moder alpin. Le rapport C/N 
élevé indique une activité bactérienne ralentie et une accumulation trés 
importante de matiére organique non transformée. 

Les paramétres sont ceux d'une population assez riche et assez diverse. 
Il ne s'agit pas d'un milieu extrême. 


Faciés correspondants : 2, 3, 4, 5. 


V. Centropyxidetum vandeli (fig. 140). 
Espéces caractéristiques : Centropyxis vandeli, Assulina muscorum, Plagio- 
pyxis labiata. - 


Espéces-compagnes : Centropyxis deflandriana, Corythion dubium var. aero- 
phila, Euglypha cuspidata. 


Fic. 140. — Centropyxidetum vandeli 
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Paramètres internes : 


X V 

"Those Dl ST 7. 8,66 30,14 
E NL. Lomo SE ae 5,83 38,25 
c 1 

Gl Co ESA il FIS 1,48 
a 
SUP Ae A TIS ILE. 20,83 14,89 
PU basi à Stein! 124,96 

8, — 031; B, — 220; Type: Ij. 
Paramétres externes : 
X <= isa V 
BE, a "TET 5,50 0,72 18,25 


EA B. Loose mpi Le. 0,00 


Exemples : 336 — Sol très organique et sec sur rocher granitique avec humus 
d'Ericacées ; Laquettes d'Orédon (H.-P.). 

712 — Sol sous mousses très sèches, sur falaise de micaschistes 
exposée au sud ; Fos (H.-G.). 

1032 — Sol sous mousses sur falaise granitique exposée au Nord ; 
Les Forges del Mitg (P.-O.). 

1304 — Sol sous mousses sur rochers de micaschistes très secs; 
La Massane (P.-O.). 

1776 — Sol trés humique formé de débris de Polytrics et de 
Vaccinium myrtillus L., sur rocher granitique ; Orédon (H.-P.). 

Sol sous mousses rases sur rochers granitiques, Machu-Pichu 
(Pérou) (leg. J. et F. DUPUY). 

Sol sous Ericacées, Congo (leg. L. GAUTHIER-LIEVRE). 

Substrat : toujours une roche acide. 

Type de sol : Cette association est absolument inféodée au biotope formé par 
des humus trés organiques, discontinus, sur roche acide, et surtout dans 
des conditions climatiques extrémes : trés grandes variations de tempéra- 
ture et d'hygrométrie. Ces conditions se trouvent réunies dans les néo- 
sols sous plantes saxicoles des étages subalpin et alpin; la répartition 
parait mondiale. 

L'humus est de type ranker alpin, trés peu tassé, trés perméable, trés 
aéré. 
Les paramètres internes indiquent un milieu extrême. 
Faciès correspondant : 1. 


VI. Corythietum. 
Espéces caractéristiques : Corythion dubium var. aerophila, Assulina musco- 
rum, Plagiopyxis labiata. 


Espèces-compagnes : Centropyxis vandeli, Corythion delamarei, Trigonopyxis 
arcula. 
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Paramétres internes : 


X V 
B LES CUS eem 7,32 46,40 
Ure oov d DU cni JR Andes ia 6,54 45,58 
5 
—-— € E eR 1,12 
a 
e A SE 27,92 75,82 
Wills par ra esc he 152,50 
A MR AAA 125,37 
B, = 0,83; B, = 3,00 ; Type: Ij. 
Paramètres externes : b Dina 
X 2- i55 V 
¿AR A. A 5,36 0,63 18,06 
Catia us O à 0,00 
NEUE A ae 67,00 4,30 2,10 
DINI we oos UU A oa NR. 18,75 8,20 15,46 
PEE LÉ 44,25 14,83 11,05 


Exemples: 90 — Sol humique discontinu sous Grimmia sp. sur rocher grani- 
tique sec ; Peyresourde (H.-G.). 
266 — Sol humique trés sec sous Calluna vulgaris (L.) HULL, sur 
rocher granitique ; Puyvalador (P.-O.). 
704 — Sol humique sous Ceterach officinarum WiLLD. sur falaise 
séche de micaschistes ; Fos (H.-G.). 
1654 — Sol sous rosette de Saxifraga oppositifolia L., sur rocher 
de granite ; La Descargue (P.-O.). 
1800 — Humus sec de Vaccinium myrtillus L. sur rocher de gra- 
nite ; Orédon (H.-P.). 
Substrat : Toujours une roche acide. 
Type de sol: Les caractères du biotope sont ceux de l'association V. Les para- 
métres indiquent cependant un milieu moins extréme. 


Faciés correspondant : 1. 


VII. Plagiopyxidetum labiatae (fig. 141). 


Espéces caractéristiques : Plagiopyxis labiata, Centropyxis deflandriana, C. 
vandeli. 


Espèces-compagnes : Assulina muscorum, Corythion dubium var. aerophila, 
Nebela collaris, Trinema complanatum. 
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Fic. 141. — Plagiopyxidetum labiatae 


Paramètres internes : 


X V 
O A IA 8,54 68,73 
Dri AA AA à 6,36 36,16 
g 
E ARO Y O O E 1,34 
a 
A. AA 16,45 93,00 
A AA 77,50 
D CUIEERTRRITCRIQU mme x à NT 127,35 


B, = 0,001 ; B, = 1,78; Type : Iu près de IIa. 


Paramétres externes : 


X d E V 
PE is 4,11 0,42 12,78 
CAO «one NIA s YR 0,00 
| RUD A JR 39,00 
A A ———— 0 18,75 
RE. assises PE PE sodio 20,75 


Exemples: 336 — Sol sous Ericacées sur rocher granitique; Laquettes 
d'Orédon (H.-P.). 


712 — Sol sous Mousses séches sur falaise de micaschistes ; Fos 
(H.-G.). 
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1320 — Sol sous Grimmia sp. sur rocher de micaschistes ; La Mas- 
sane (P.-O.). 
1774 — Sol sous Vaccinium myrtillus L. sur rocher granitique sec ; 
Orédon (H.-P.). 
1894 — Sol sous Grimmia sp. sur rocher granitique; Orédon 
(H.-P.). 
Substrat : Toujours une roche acide. 
Type de sol : Les caractéres se rapprochent beaucoup de ceux des associations 
V et VI. Les biotopes sont comparables, et le peuplement a des paramétres 
intermédiaires entre ceux de V et ceux de VI. Il s'agit donc toujours d'une 


association de milieu extréme. 
Faciés correspondant : 1. 


VIII. Centropyxidetum aerophilae sphagnicolae. 


Espéces caractéristiques : Centropyxis aerophila var. sphagnicola, Difflugiella 
oviformis, Tracheleuglypha acolla. 

Espèces-compagnes : Centropyxis plagiostoma var. terricola, Euglypha 
rotunda, Heleopera sylvatica, Trinema enchelvs. 


Paramètres internes : 


x V 

PT GC cT 4: A 6,87 44,94 

E OA se dil. 2 ie 6,45 36,21 

c 

quc Om c rs 1,06 

a 

DEL A ss 39: timed 43,43 40,93 

¿A AM SA 66,50 

MA TA 125,86 

B, = 1,21 ; f; = 2,67 ; Type : Iu. 
Paramétres externes : 
X E isa V 

DH D: ti n r 5,75 0,42 19,82 
CRD v. A A 0,00 
NBI a sus a Ra 38,09 10,49 38,72 
2/420 E e mis so yuri 18,01 2,61 20,53 
A ds sun V 27,90 5,76 28,92 


Exemples : 274 — Humus de Fagus sylvatica L.; rendzine forestière sur cal- 
caire métamorphique ; Boutx (H.-G.). 
1342 — Humus de Fagus sylvatica L. sur schistes métamorphi- 
ques ; forêt de la Massane (P.-O.). 
1528 — Sol humide de pelouse en bordure de la Garonne, sur 
alluvions calcaires ; Marignac (H.-G.). 
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1564 — Humus-sciure de chêne, sur marnes ; Plagne (H.-G.). 

1710 — Humus d'Abies pectinata LMK (A) sur calcaires méta- 
morphiques ; forét de Boucheville (Aude). 

1900 — Humus de Pinus uncinata RaM.; en soulane ; prés du Lac 
d'Orédon (H.-P.). 


Substrat : trés variable ; indifférent. 
Type de sol: Cette association se trouve dans des sols tres évolués et forte- 


ment humiféres, en particulier dans les humus forestiers assez humides, 
mais d'acidité moyenne correspondant à des Moders acides, trés rarement 
à des Mors. Le milieu est continu et les caractéristiques édaphiques n'y 
sont jamais extrémes. Le rapport C/N, élevé, indique une activité bacté- 
rienne assez faible, permettant une forte accumulation de matière orga- 
nique. Le peuplement, riche et varié, est trés éloigné de celui d'un milieu 
extréme. 


Faciés correspondants : 2, 4, 5, 7,10, 11. 


IX. Tracheleuglyphetum acollae. 


Espèces caractéristiques : Tracheleuglypha acolla, Centropyxis plagiostoma var. 


terricola, C. aerophila var. sphagnicola. 


Espéces-compagnes : Cyclopyxis ambigua, C. kahli, Corythion pulchellum, 


Heleopera sylvatica, H. rosea, Nebela collaris, N. lageniformis, Plagiopyxis 
declivis, Trinema enchelys. : 


Paramétres internes : 


X V 

LEE od ipa su MENS adus 5,69 36,01 

a ts SE 7,21 22,47 

g 

E ETT 0,79 

a 

22128 PER EDR 42,52 50,42 

AA A RIRE 81,60 

NES NEN Lal. num; 119,56 

Bı = 1,06; B, = 2,49 ; Type Iu. 
Paramétres externes : 
X zs, V 

DE hates. rss 5,89 0,41 19,85 
CAD ut us 0,10 
AA carter 28,53 11,16 73,81 
CE ducc LM DIE cis 15,26 2,98 36,83 
Plu diac à Ii ap e 21,18 6,25 55,73 


Exemples: 26 — Humus d'Abies pectinata Lmx, Forét de Bélesta (Ariége). 
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44 — Humus maigre de chéne sur rendzine squelettique, avec 
argile mélée de morceaux de calcaire (dolomie jurassique); Moncaup 
(H.-G.). 

1026 — Humus de chéne sur granite prés des Forges d'El Mitg 
(P.-O.). 

1538 — Humus de Picea excelsa LAMK (LK.) (sommet de A,), sur 
schistes carburés ; Jouéou (H.-G.). 

2104 — Humus d'Abies pectinata LMK (sommet de A,), sur schis- 
tes marneux ; Rioumajou (H.-P.). 


Substrat : Trés variable, parait indifférent. 
Type de sol : L'association IX caractérise les sols trés évolués, fortement humi- 


feres et assez humides. On peut la considérer comme assez proche de la 
précédente. Les humus renferment parfois cependant une faible quantité 
d'argile ; ils appartiennent aux Moders mais aussi souvent aux Mulls. 

L'activité bactérienne est moyenne et la quantité de matiére organique 
accumulée n'atteint jamais une valeur importante. 

Le peuplement thécamoebien est trés riche et trés varié, et toutes les 
caractéristiques de population indiquent un milieu extrémement favo- 
rable. 


Faciés correspondants : 2, 4, 5, 7, 10, 11. 


X. Trinemetum. i 


Espéces caractéristiques : Difflugiella oviformis, Trinema enchelys, T. lineare, 


Tracheleuglypha acolla. 


Espéces-compagnes : Centropyxis aerophila var. sphagnicola, C. plagiostoma 


var. terricola, C. sylvatica, Cyclopyxis ambigua, C. kahli, Euglypha rotunda, 
E. dolioliformis, Heleopera sylvatica, Nebela lageniformis, Plagiopyxis 
declivis, Trinema complanatum. 


Paramétres internes : 


X V 

Due ee T uns E E 6,81 37,37 
Larra Va O 6,59 29,53 
le] 

e AT s 1,03 
a 
gh qo APE E RS 48,79 8,27 
A A 67,70 
MON ecc. AC 125,98 

Paramétres externes 
X + tsa V 
A mn 4x vt ors 5,94 0,32 17,05 


CAGE 2 Gure ses 0,00 
AAA 28,92 10,73 58,43 
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CIDE vascasdatuis 15105 EE 16,96 2,33 22,16 
PE IPR RS 22,96 7,02 48,33 


Exemples : 66 — Humus humide de Fagus sylvatica L. sur granite ; vallée du 
Lys (H.-G.). 
638 — Sol humique de pelouse subalpine sur calcaire ; col d'Aubis- 
que (B.-P.). 
1206 — Sol alpin humique de pelouse sur granite ; Font-Romeu 
(P.-O.). 
1528 — Sol humique et humide de pelouse sur alluvions calcaires ; 
Marignac (H.-G.). 
1648 — Sol de pelouse subalpine sur granite ; col de la Descargue 
(P.-O.). 
2026 — Sol forestier de chêne sur mollasse ; les Barrières (Tarn). 
Substrat : Trés variable, parait indifférent. 
Type de sol : Il s'agit toujours d'un sol évolué, souvent de type climacique, 
forestier ou, plus fréquemment, de pelouse. 
Le pourcentage de matiére organique est assez élevé ; le rapport C/N 
traduit une activité microbienne encore sensible. Cette association existe 
à toute altitude, et, pratiquement, elle est présente dans la presque tota- 
lité des sols forestiers et des sols de pelouse. Son eurytopie est remar- 
quable. 


Faciés correspondants : 2, 4, 5, 7, 8, 10, 11. 


XI. Plagiopyxidetum intermediae. 


Espèces caractéristiques : Plagiopyxis intermedia, Centropyxis globulosa, 
Cyclopyxis eurystoma, C. kahli, Diplochlamys fragilis. 


Espéces-compagnes : Bullinularia indica, Centropyxis deflandriana var. 
minima, Diplochlamys timida, Heleopera petricola var. humicola; H. rosea. 


Paramétres internes : 


X V 

"A T CRUE SERRE msn ENTE 7,94 32,18 
NN A 5,66 33,60 
c 

m EREMO TA 1,40 
a 
GENIS e euro A CY pasa apr a 10,23 95,14 
UU. TESTEN AA 75,50 
PE IT 120,41 

Paramétres externes : 
X += V 
DIM E c e rs 6,77 0,32 13,44 
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ox II S P T 6,73 4,29 61,14 

DR A E T E 7 11,43 1,09 9,54 

PEI ']——— 7,59 3,58 45,05 
Exemples : 1110 — Sol squelettique calcimorphe sous Lavandula sp.' sur 


falaise calcaire sèche ; Villefranche de Conflent (P.-O.). 
1138 — Sol squelettique sous graminées, sur falaise très sèche de 
calcaire ; Olette (P.-O.). 
1444 — Sol sous Ephedra sp., sable légerement humique ; plage de 
Canet (P.-O.). 
1740 — Sol argileux rendziniforme sous Buxus sempervirens L. sur 
calcaire dur en lapiaz ; Col de Saint-Louis (Aude). 
2152 — Sol de rendzine sur calcaire dur, sous Juniperus commu- 
nis L. ; Sainte-Sabine (T.-et-G.). 
Substrat : Toujours un calcaire dur ; l'exposition est en général en soulane. 
Type de sol : L'association XI caractérise les biotopes secs, le plus souvent en 
soulane, sur les rochers calcaires ou schisteux. Le sol, de néoformation et 
plus ou moins squelettique, renferme de nombreux débris de roche-mére 
mélés à des fragments végétaux plus ou moins transformés en humus. La 
minéralisation de la matiére organique est trés rapide, favorisée par une 
température moyenne élevée ; le rapport C/N bas atteste une forte activité 
bactérienne. L'humus, peu abondant, est du type mull calcique. Le milieu 
est à la fois trés perméable et trés aéré. Il correspond sensiblement au 
faciés « sol sous plantes isolées sur rochers calcaires en soulane ». 
Les caractéristiques de population indiquent une tendance vers les 
milieux extrémes, due vraisemblablement aux conditions hydriques défa- 
vorables. 


Faciés correspondants : 6, 8. 


XII. Euglyphetum. 
Espèces caractéristiques : Euglypha dolioliformis, E. rotunda var. minor, 
Trinema enchelys, T. lineare. 


Espécescompagnes : Centropyxis aerophila var. sphagnicola, C. elongata, 
Euglypha cuspidata, Heleopera sylvatica, Plagiopyxis callida, P. declivis, 
Tracheleuglypha acolla, Trinema complanatum. 


Paramètres internes : 


X V 

A NO Sq LE 7,10 40,70 
P TTTTTTTI TET 6,61 28,79 
c 

e TTL AAA 1,07 
a 
TE a Pr ds opens HÉ 42,69 49,52 
MU deis a 63,00 
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Paramètres externes : 


x + i5, V 
DH. mue dé den ere hmm 5,96 0,29 16,75 
CET A à ———P 0,00 
MOL irai AA A 20,85 "5,15 44,98 
CAN uen AA 14,31 2,02 25,78 
A A Rt 15,87 3,76 43,47 


Exemples : 49 — Humus forestier de chêne sur mollasse décalcifiée ; les Bar- 
rières (Tarn). 
294 — Pelouse subalpine sur schistes métamorphiques ; l'Hospice 
de France (H.-G.). 
728 — Sol forestier humique en sous-bois de Pinus sylvestris L. ; 
Sidobre (Tarn). 
1282 — Humus de Quercus ilex L., sol brun forestier sur granite ; 
la Massane (P.-O.). 
2020 — Humus de Pinus sylvestris L. en sous-bois, sur mollasse 
décalcifiée ; les Barriéres (Tarn). 
Substrat : Le plus souvent une roche non calcaire ou des alluvions décalcifiées. 


Type de sol : L'association XII est celle des humus forestiers ou de pelouse, 
d'acidité moyenne, sur roche non calcaire. Il s'agit en général de Earth 
mull, ou de Moder acide. L'accumulation de matière organique n'est 
jamais trés forte, car une activité bactérienne assez élevée entraine une 
minéralisation rapide, attestée par un C/N assez bas. 

Le milieu n'est pas toujours un tapis d'humus continu. ll peut, sur 
rochers, présenter un faciés trés discontinu. 

Les caractéristiques internes le désignent comme un biotope trés favo- 
rable à l'établissement d'une faune riche et variée. 


Faciés correspondants : 2, 4, 5. 


XIII. Euglyphetum cuspidatae. 


Espéces caractéristiques : Euglypha cuspidata, Corythion delamarei, Pseudo- 
difflugia gracilis var. terricola, Trinema complanatum, T. lineare. 


Espéces-compagnes : Cyclopvxis ambigua, Plagiopyxis bathystoma. 


Paramétres internes : 


X V 

Do ole y ad ns + 0d 10 (77 1 7,43 37,01 
Hanes ri edil DSL. 6,36 27,89 
v 

A 1,17 
a 
010 T E e e E E 32,56 54,36 
DE. PN en a PNG 106,70 
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Paramètres externes : 


x ^ i5 V 
| PA AAA 5,45 0,22 13,26 
colo se — Á— QU 0,00 
AA, — AAA 33,40 31,86 70,83 
A abd Lic odimendbuss 16,74 6,35 27,28 
PE epa You 3 s us 17,25 15,84 66,08 


Exemples: 112 — Sol humique discontinu sous Potentilla sp. sur granite ; 
Gargante d'Orédon (H.-P.). 
232 — Humus sous Vaccinium myrtillus L. sur rochers graniti- 
ques ; Les Bouillouses (P.-O.). 
330 — Humus de Rhodopineraie sur granite, sous Vaccinium myr- 
tillus L. et Rhododendron ferrugineum L.; Orédon (H.-P.). 
1358 — Humus de Fagus sylvatica L. sur granite; La Massane 
(P.-O.). | 
1824 — Humus de Rhodopineraie, sous bois de Pinus uncinata 
RAM. ; Orédon (H.-P.). 
Substrat : Toujours décalcifié ; granite, roche acide ou alluvions lessivées. 


Fic. 142. — Plagiopyxidetum penardi 
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Type de sol : L'association XIII est celle des sols trés humiféres mais bien 
drainés et aérés, souvent en sous-bois de feuillus ou de résineux, sur 
substrat acide. L'humus est du type Moder acide ou Mor. Les conditions 
d'aérobiose dues à la grande porosité favorisent une évolution assez rapide 


de la matiére organique. - 

Le milieu est en moyenne assez sec. Il ne s'agit pas, en fait, des vérita- 
bles humus en tapis continus, mais d'amas souvent discontinus reposant 
sur des rochers ou des éboulis colonisés par la forêt. 

La faune est riche et variée. Les paramètres internes indiquent des 
conditions édaphiques favorables. 


Faciès correspondants : 1, 3, 4, 5. 


XIV. Plagiopyxidetum penardi (fig. 142). 


Espèces caractéristiques : Plagiopyxis penardi, Euglypha polylepis, Trinema 
enchelys. p 

Espéces-compagnes : Euglypha rotunda, Plagiopyxis callida, P. c. var. pusilla, 
P. declivis, Trinema complanatum. 


Paramétres internes : 


X V 

RI Wu o TT 1,36 30,43 

Mins TT PTT TT 5,65 22,39 

» 

A REPERI 1,30 

a 

UI e sr bh 38,73 52,67 

MID said: 47,11 

RED AVE A NA 134,92 

Paramètres externes : 
X 15, V 

DR ES PPT ET Bs 6,01 0,18 7,58 
E er A 0,00 
MUR AM es adis 23,77 4,85 27,13 
A A A 12,36 2,82 30,26 
PE iria LE. 17,32 8,86 66,49 


Exemples: 542 — Humus pulvérulent sous graminées sur un lapiaz de cal- 

caire dur ; Rille (H.-G.). 

1366 — Humus de Jlex aquifolium L. en sous-bois de Fagus sylva- 
tica L. sur granite; La Massane (P.-O.). 

1510 — Humus sous Asplenium viride Huns., entre des plaques de 
schiste métamorphique dans un éboulis ; Orédon (H.-P.). 

1666 — Humus discontinu dans le creux d'un rocher granitique, 
sous des Fougéres ; col de la Descargue (P.-O.). 
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1984 — Sol de rendzine de pelouse sur dolomie, avec argile, sous 
des graminées ; Moulis (Ariège). 
Substrat : à peu près indifférent. 1 
Type de sol : L'association XIV, trés eurytope, se rencontre dans les sols riches 
en matiére organique, dont l'humus appartient en général au type Earth 


Mull, moyennement acide. Les biotopes sont souvent secs et trés aérés. 
L'évolution de la matiére organique, due à une forte activité bactérienne 


(rapport C/N bas) est en général rapide. 
La faune est riche et variée ; les Filosa en constituent une importante 


partie. 
Faciès correspondants : 1, 4, 7. 


XV. Corythietum delamarei. 


Espéces caractéristiques : Corythion delamarei, C. dubium, Pseudodifflugia 
gracilis var. terricola. 


Espèces-compagnes : Assulina muscorum, Centropyxis deflandriana, Euglypha 
cuspidata, E. rotunda, Euglyphidion enigmaticum, Nebela collaris, Plagio- 
pyxis bathystoma, Trinema complanatum, T. lineare. 


Paramétres internes : 


X V 
dun nou à 5e e exe PP 6,74 41,64 
ARS SOS tes 6,71 26,94 
c 
Turc PE PT 1,01 
a 
BE E II Dr e E. 36,12 46,32 
| ioo APT 101,40 
Bio a A ari 120,54 
Paramètres externes : 
X E ES V 
DIE wee. ES oon. a 5,36 0,25 15,07 
o oa qr T 0,00 
MO a — 3041 26,10 71,25 
EDU aas d marum O . 15,87 5,95 30,15 
Le -——— —— 16,80 11,94 58,92 
Exemples: 330 — Mor de Rhododendron ferrugineum L. et de Vaccinium 


myrtillus L. sur rochers granitiques ; Orédon (H.-P.). 

1632 — Humus noir acide dans une fissure de rocher granitique 
sous Sempervivum arachnoideum L.; la Descargue (P.-O.). 

1778 — Mor de Rhodopineraie en bordure du Lac d'Orédon (H.-P.). 

1850 — Mor d'aiguilles de Pinus uncinata RAM. en ombrée, près 
du Lac d'Orédon (H.-P.). 
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2062 — Sol alpin humique sur schistes métamorphiques ; pelouse 
à Festuca eskia RAM. ; Cirque Supérieur d'Estarranhe (H.-P.). 

Substrat : Presque toujours une roche acide. 

Type de sol : L'association XV est fréquente dans les sols humiques acides, 
sous une végétation d'Ericacées ou de résineux. L'humus appartient au 
type Mor. Il offre souvent un aspect granuleux, en sciure. Le pourcentage 
de matière organique est élevé ; la perméabilité à l'air est considérable, 
mais la mouillabilité n'est pas toujours trés élevée. L'activité microbienne 
est assez intense mais la minéralisation est compensée par un apport 
extrémement important de matiére organique. La fraction d'origine miné- 
rale est assez faible. Dans l'ensemble, ce milieu offre d'assez grandes analo- 
gies avec celui des Mousses, mais la faune en est plus riche et plus variée. 


Faciés correspondants : 2, 3, 5. 


e 


XVI. Plagiopyxidetum bathystomae. 


Espéces caractéristiques : Plagiopyxis bathystoma, Corythion delamarei, C. 
dubium, Euglyphidion enigmaticum, Pseudodifflugia gracilis var. terricola. 


Espéces-compagnes : Euglypha cuspidata, E. rotunda var. minor, Trinema 
complanatum, T. enchelys, Trigonopyxis arcula. 


Paramètres internes : 


X V 

p. E TO E ENTE E ai 5,09 25,16 

DITA A ET ETS 8,37 22,10 

c 

m NU NTTCINMTPTPT 0,61 

a 

MEE. re AA eee 35.31 54,22 

VD; AM o C" 118,18 
Paramétres externes : 

X fs, V 
A REO oe 4,77 0,54 13,52 

Exemples: 336 — Mor de Rhodopineraie sur granite prés des Laquettes 


d'Orédon (H.-P.). 


1778 — Mor de Rhodopineraie sur granite ; rive du lac d'Orédon 
(H.-P.). 


1790 — Mor sec de Rhodopineraie sur granite; rive du Lac 
d'Orédon (H.-P.). 


| 1800 — Mor de Rhododendron ferrugineum L., sur rochers grani- 
tiques en bordure du Lac d'Orédon (H.-P.). 


1904 — Mor de Rhododendron ferrugineum L.; pelouse de Prade 
de Camou, Orédon (H.-P.). 


Substrat : Toujours une roche acide (granite). 
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Type de sol : Cette association, variante de la précédente, est inféodée au Mor 
d'Ericacées de l'étage subalpin. La plupart des individus d'association ont 
été trouvés dans la région du Lac d'Orédon, mais j'ai pu vérifier qu'ils 
existent dans d'autres régions, par exemple dans des sols de méme type 
provenant du Congo (inédit). 

Le milieu est très acide, trés riche en matière organique, très perméable 
à lair, mais souvent peu mouillable par suite de la présence de corps 
dérivés de la cutine des feuilles. Il se présente comme un humus sombre 
en général trés épais et humide en profondeur. Dans la région d'Orédon, 
la végétation est essentiellement formée de: Pinus uncinata RAM., Lyco- 
podium alpinum L., Vaccinium myrtillus L., Vaccinium uliginosum L., 
Blechnum spicant (L.) WiTHG., Rhododendron ferrugineum L. 

Le peuplement n’est pas sans rappeler celui des Mousses : grandes 
lacunes, perméabilité à l'air élevée, variations considérables de teneur en 
eau en surface. La faune thécamoebienne, très riche et trés variée, trouve 
ici un milieu particulièrement favorable ; la proportion de Filosa est tres 
élevée. 

Faciès correspondant : 3. 


XVII. Heleoperetum petricolae humicolae. 


Espéces caractéristiques : Heleopera petricola var. humicola, Bullinularia 
gracilis, Centropyxis plagiostoma. 


Espéces-compagnes : Arcella arenaria, Cyclopyxis kahli, Plagiopyxis minuta. 


Paramétres internes : 


X V 

m ule des diambussiesitos 7,70 26,15 

O MEE OEIL 5,94 27,61 

c 

NE À T OS EF T 1 MT S. 1,29 

a 

A A AAA 4,53 87,87 

LEID A A AA 82,60 

A 115,61 

Paramétres externes : 
X E Tou V 

DEL o0 XD XC 7,53 0,34 8,80 
LALA ——— E ae T 17,20 
MODE ULIS MET 13,56 12,63 77,06 
CIN someone anse 11 11,16 1,09 8,57 
PL DAA NR e 12,90 8,82 56,51 


Exemples : 530 — Humus sous rosette de Saxifraga aretioides LAPEYR. sur 
paroi de calcaire dur; Rille (H.-G.). 
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588 — Humus sombre humide sous Dryas octopetala L. sur paroi 
de calcaire dur en ombrée ; Cirque de Litor (B.-P.). 


590 — Humus sombre humide sous Dethawia tenuifolia (RAM.) 
ENDL. sur paroi de calcaire dur en ombrée ; Cirque de Litor (B.-P.). 


660 — Humus noir dans les fissures de rochers calcaires ; Col 
d'Aubisque (B.-P.). 

978 — Humus léger de feuilles de Rosmarinus officinalis L. sur 
calcaire dur ; Pech Redon (Aude). 


Substrat : Toujours calcaire. 


Type de sol : L'association XVII est exclusivement dans les sols calcaires 
humiques, en général protégés contre une compléte dessication par leur 
situation en ombrée ou dans des fissures de rochers. Les débris minéraux 
provenant de la roche-mére sont fréquents ; le CaCO, libre est toujours 
présent et la matière organique provenant des végétaux se décompose 
rapidement en donnant une sorte de Mull calcique qui ne tarde pas à se 
décomposer, mais qui se renouvelle par apport continu de débris végé- 
taux. Ces sols sont à la fois perméables et extrémement mouillables. Ils 
forment des aires discontinues. 

La faune est en général riche et variée, mais essentiellement composée 
de Lobosa. Les espéces atteignent une taille moyenne élevée. 


Faciés correspondant : 6 (variante d'ombrée surtout). 


XVIII. Centropyxidetum plagiostomae (Fig. 143). 


Espéces caractéristiques : Centropyxis plagiostoma, C. constricta var. minima, 
Bullinularia gracilis. 


Fic. 143, — Centropyxidetum plagiostomae 
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Espéces-compagnes : Centropyxis elongata, Cyclopyxis kahli, Heleopera petri- 
cola var. humicola, Phryganella paradoxa, Plagiopyxis minuta, Schwabia 
terricola var. thomasi. 


Paramètres internes : 


X V 
B. evo 10 ct e NIESS T ERA 8,43 36,50 
E^ ned iore ee eos Lee da 6,00 40,00 
c 
Y AAA A 1,40 
a 
AO er e AA A 4,80 83,69 
A sr AAA 62,00 
5i Apte =: M de ui de 119,26 
E: = 
Paramétres externes : 
X zt I. V 
^l, nue MERI ptt 7,37 0,35 8,68 
Ate a T E ik cm 1,46 
MED. RA A rra s 26,71 0,73 10,48 
CNI de à on same ELS uiid. 12,02 3,03 13,73 
BD auras nes 28 21,49 10,77 20,23 


Exemples: 530 — Sol sous rosette de Saxifraga aretioides LAPEY. sur paroi 
calcaire ; Rille (H.-G.). 


1144 — Sol sous graminées diverses et Sedum sp. sur une paroi 
de calcaire métamorphique ; Olette (P.-O.). 


2096 — Sol squelettique avec débris de Graminées, sur des schistes 
marneux ; Rioumajou (H.-P.). 

2098 — Sol squelettique avec débris de Ramondia pyrenaica LMK. 
sur falaise de schistes marneux ; Rioumajou (H.-P.). 


2206 — Humus de Buxus sempervirens L. dans une rendzine sur 
calcaire dur ; Gargas (H.-G.). 


Substrat : Toujours de nature calcaire. 


Type de sol : Le biotope de cette association est proche de celui de la précé- 
dente, dont on peut considérer qu'il constitue une variante. Le milieu est 
toutefois plus riche en matiére organique, qui se présente toujours sous 
la forme de Mull calcique. Les acides humiques formés entrent en réaction 
avec le CaCO, actif, qui est moins abondant de ce fait que dans les bio- 
topes de l'association XVII. 

L'aspect est le plus souvent discontinu ; la perméabilité et la mouillabi- 
lité sont élevées. Dans ce milieu vit une faune riche et variée, mais à forte 
prédominance de Lobosa. Les grosses espéces sont les plus nombreuses. 


Faciés correspondant : 6 (variante d'ombrée surtout). 
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XIX. Centropyxidetum deflandrianae minimae. 


Espéces caractéristiques : Centropyxis deflandriana var. minima, Heleopera 
petricola var. humicola, Plagiopyxts intermedia. 


Espéce-compagne : Microcorycia flava. 


Paramètres internes : 


X V 

UNUS. PCT NEM E MOS 7,00 32,91 

AN A 6,00 36,33 

c 

"——— PR 1,16 

a 

ow ara md on tue 6,45 94,05 

VE, «2 is MT TE. 63,10 

RS: oai. sms 125,27 

Paramètres externes : 
X = ai V 

HEEL dub price 7,31 0,32 12,00 
25 IA 13,16 
E A A A 7,72 1,56 20,54 
GN. A A 10,40 ` 4,84 46,53 
Vi cin > 7,74 1,69 19,37 


Exemples : 526 — Humus de Graminées formé dans une fissure de calcaire dur, 
sur paroi exposée au Sud ; Rille (H.-G.). 
738 — Sol argileux avec débris de Graminées dans des creux de 
rochers calcaires trés secs ; près Narbonne (Aude). y 
1062 — Humus maigre sous des touffes de Graminées diverses sur 
falaise de poudingue dano-montien ; Coustouges (P.-O.). 
1108 — Sol squelettique parmi des racines de Sedum sp. sur une 
falaise calcaire, dans une fissure ; Villefranche-de-Conflent (P.-O.). 
1584 — Sol squelettique argileux, avec racines de Sedum sp. et de 
Graminées, sur Poudingue de Palassou ; Furnes (H.-G.). 
Substrat : Assez souvent calcaire, plus rarement granitique, mais il s'agit alors 
d'un granite alcalin. | 
Type de sol : L'association XIX se trouve fréquemment dans les sols squeletti- 
ques résultant de l'accumulation de débris minéraux et de fragments 
végétaux parmi les racines des plantes saxicoles. Le milieu est sec, bien 
aéré, de bonne perméabilité, et pauvre en humus. Celui-ci correspond à 
une sorte de Mull, mais il se minéralise rapidement. Les stations offrent 
une température moyenne élevée ; il s'agit en général de falaises ou de 
parois exposées au sud, bien ensoleillées et sèches et constituant un 
milieu typiquernent discontinu. 


Faciès correspondant : 6 (variante de soulane). 
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XX. Plagiopyxidetum intermediae cyrtostomae. 


Espèces caractéristiques : Plagiopyxis intermedia var. cyrtostoma, Centropyxis 
deflandriana var. minima, Heleopera petricola var. humicola. 


Espéces-compagnes : Cyclopyxis kahli, Diplochlamys timida, Plagiopyxis inter- 
media, P. minuta, Trinema enchelys. 


Paramètres internes : 


Xx V 

-ME———————" 6,00 20,06 

«hamo Ee Tre ears 6,77 28,91 

c 

f Eu. E E ile E Lm 0,88 

a 

ES AAA ^ 6,85 74,89 

(wir PR RT, d em 71,50 

OO MPECCTPCLPITETTST QI TL ID 118,84 

Paramétres externes : 
X e fs V 

n S.I MC EN... 7,46 0,47 10,60 
A MO A - ens 15,75 
Nh. egentes A cr Ru: 7,41 2,67 25,92 
CIN ces le — 11,13 2,55 16,49 
CM ran M E 8,25 2,38 18,18 


Exemples: 590 — Humus d'argile sous Dethawia tenuifolia (RAM.) END., sur 
paroi calcaire ; Cirque de Litor ( B.-P.). 
1110 — Sol squelettique sous Graminées diverses, sur falaise cal- 
caire séche ; Villefranche-de-Conflent (P.-O.). 


1138 — Sol squelettique sous des Graminées sur falaise de calcaire 
trés séche ; Olette (P.-O.). 


1150 — Sol squelettique sous des coussinets de Grimmia sp. sur 
falaise de calcaire très sèche ; Olette (P.-O.). 


1584 — Sol squelettique et argileux parmi des racines de Sedum 
sp. et de graminées, sur Poudingue de Palassou ; Furnes (H.-G.). 


Substrat : Le plus souvent calcaire, toujours rocheux. 


Type de sol : L'association XX est une vicariante de la précédente. Elle la 
remplace (et la recoupe en partie), dans des biotopes un peu plus humi- 
des mais il s'agit cependant de milieux toujours squelettiques. Les facies 
abritant cette association sont sensiblement identiques à ceux de XIX. 

Les paramétres internes indiquent un milieu globalement plus « favo- 
rable ». 


Faciés correspondant : 6. 
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XXI. Hvalosphenietum insectae (fig. 144). 


Espèces caractéristiques : Hyalosphenia insecta, Paraquadrula irregularis. 


Espéces-compagnes : Centropyxis constricta var. minima, C. plagiostoma, 
Cyclopyxis eurystoma var. parvula, Paraquadrula pachylepis, Plagiopyxis 
minuta. | 


Paramètres internes : 
X V 


O C PE Lom RS 6,14 24,20 

— me nri ra 6,70 37,83 

c 

O IT TIS 0,91 

a 

ia msn ds :: rain ió 7,17 98,32 

V loh. iacu a e yus 77,50 

A il usc A 124,22 

Paramétres externes : 
X +] 1s. V 

BH fs e s NE Ne WE. 7,69 0,35 6,53 
An oL eere ye uto ss 49,50 
ND. iles er na Tn 19,61 : 6,16 22,62 
wo MAE titt ve dia o 13,32 -6,59 35,63 
RE ue men air E D AUN 20,80 66,66 


Fic. 144, — Hyalosphenictum insectas 
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Exemples : 31 — Sol humique avec débris calcaires à la base de Saxifraga are- 
tioides LAPEYR., sur falaise calcaire en ombrée ; Rille (H.-G.). 


202 — Sol squelettique sous Graminées sur falaise de schistes cal- 
caires en ombrée ; Rioumajou (H.-P.). 


604 — Humus sous Saxifraga aizoon Jao., sur falaise de calcaire 
en ombrée ; Cirque de Litor (B.-P.). 


2118 — Humus noir humide sous Saxifraga aretioides LAPEYR., 
sur rochers calcaires à l'ombre ; Col d'Aubisque (B.-P.). 


2140 — Humus de Graminées entre des dalles de calcaire dur; 
Cirque de Gavarnie (B.-P.). 


Substrat : Toujours calcaire, en général dur et en falaise exposée au nord. 


Type de so] : Le biotope de l'association XXI est un des plus caractéristiques. 
Il s'agit toujours de sols riches en matière organique, saturés en CaCO, 
actif, se formant par accumulation de débris végétaux sous des plantes 
saxicoles d'ombrée. L'humus appartient au groupe des Mulls calciques. Il 
se minéralise rapidement mais est constamment renouvelé par les apports 
des végétaux. 

La perméabilité, l'aération, la mouillabilité sont trés élevées ; l'humidité 
moyenne est, en raison de l'exposition, nettement supérieure à celle des 
biotopes des deux associations précédentes. On peut considérer l'associa- 
tion XXI comme l'équivalent de XIX et de XX, mais sur paroi en ombrée. 

La faune, bien que principalement constituée de Lobosa, est d'une 
richesse et d'une variété exceptionnelles. 


Faciés correspondant : 6 (variante d'ombrée). 


XXII. Phryganelletum paradoxae. 


Espèces caractéristiques : Phryganella paradoxa, Centropyxis deflandriana var. 
minima, Heleopera petricola var. humicola. 


Espèces-compagnes : Cyclopyxis eurystoma var. parvula, Plagiopyxis inter- 
media, P. minuta. 


Paramètres internes : 


x V 
ux €" c co —-— 5,91 22,67 
A e - 7,33 30,50 
Aa AT 0,80 
aL 
SEN A MER... 7,47 65,32 
¿e ca mum Sense Tona NÉ 84,50 
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Paramètres externes : 


X zi s. V 
DEL su sure Yitosot ies »si -3 6,95 0,44 10,01 
1 AN Ces ve cota 11,75 
NEU, caus diWert uit uta d eins. 9,88 ‘7,94 57,84 
CAN Re Ae v ur ls 11,05 1,44 9,39 
FD es dot roues a NT QE 10,12 7,44 54,51 
Exemples : 1004 — Sol squelettique arénacé sous Andropogon distachyus L. 


sur falaise de granite trés alcalin ; Forges d'El Mitg (P.-O.). 


1070 — Sol squelettique avec débris de roche-mére sous Graminées 
sur falaise de micaschistes prés d'Arles-sur-Tech (P.-O.). 


1140 — Sol squelettique parmi racines de Sedum sp. sur falaise 
calcaire ; Olette (P.-O.). 


1584 — Sol squelettique argileux, avec racines de Graminées et de 
Sedum ; sur Poudingue de Palassou ; Furnes (H.-G.). 


2008 — Sol squelettique et argileux, avec racines de Graminées, 
sur un lapiaz ; Cap de la Bouich (Ariége). 
Substrat : Varié, toujours rocheux, souvent alcalin. 


Type de sol : Le biotope de l'association XXII correspond à des sols squelet- 
tiques riches en fragments de roche-mére, plus ou moins en CaCO, actif, 
pauvres en matière organique, souvent argileux et exposés à de grandes 
variations hydriques. Ils se présentent toujours sous l'aspect discontinu. 
L'évolution de la matière organique y est rapide, et l'érosion remanie sans 
cesse ces néosols. La végétation ne comprend guére que des graminées 
xérophiles ou des plantes saxicoles succulentes (Sedum). 


LI 
t 
$ 
i 
r 


m A Å oA , = 
pu A A it à Ce me. 


Fic. 145. — Geopyxelletum sylvicolae 
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Cette association parait rare en altitude; elle est fréquente dans la 
région méditerranéenne. 
La faune est assez riche et variée. 


Faciès correspondant : 6. : i 


XXIII. Geopyxelletum sylvicolae (fig. 145). 


Espéces caractéristiques : Geopyxella sylvicola, Pseudawerintzewia calcicola, 
Plagiopyxis oblonga. 

Espéces-compagnes : Bullinularia gracilis, Cyclopyxis kahli, Plagiopyxis 
minuta. 


Paramètres internes : 


E. : V 

AN PM V mr epe TT ee 11,81 90,26 

Pl ta es II ST EE 6,12 51,23 

c 

— 1,92 

a 

A la io 14,91 101,86 

Vit. A da 11711 1T 1T. 90,00 

SÓ: 1 at SA 130,95 

Paramétres externes : 
X E f V 

DH' esq Pa 7,45 0,61 10,01 
(ACD. son et 1,43 
oo —— IT 11,30 10,68 51,52 
A A EIS 10,96 3,35 16,65 
2n c IT n 16,50 7,41 18,18 


Exemples: 42 — Rendzine de pelouse sur marnes du Lias; Montricoux 

(T.-et-G.). 
734 — Rendzine de pelouse assez lessivée sur calcaires lacustres 
. du Champ de Tir ; Castres (Tarn). 
896 — Sol argileux de pelouse sur un lapiaz ; Salses (P.-O.). 
1562 — Sol argileux de rendzine forestiére; forét de chénes 
d'Ausseing (H.-G.). 
2152 — Sol rendziniforme sur calcaires du Jurassique moyen, 
pelouse ; Sainte-Sabine (T.-et-G.). 

Substrat : Toujours calcaire, et le plus souvent tabulaire. 

Type de sol : Cette association est exclusivement inféodée aux sols de rend- 
zines assez riches en argile et présentant un début de dégradation. Les 
conditions correspondent sensiblement à celles du faciès 9. On peut 
considérer que l'association XXIII vit dans les biotopes de ce faciés les 
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plus riches en argile. L'ensemble spécifique, assez particulier, se retrouve 
à l'échelle mondiale. Des prélévements effectués au Pérou sur des rend- 
zines m'ont montré une composition identique ; les Tirs noirs d'Afrique 
du Nord, dont les caractéristiques physicochimiques sont voisines de celles 
du faciès à association XXIII, présentent un peuplement analogue (Box- 


NET, L. 1960 d). 
Les paramétres internes montrent une nette tendance vers les milieux 


extrémes ; il faut noter, dans ce sens, l'extréme sécheresse de ce biotope 
qui porte surtout des graminées xérophiles. 


Faciés correspondant : 9. 


XXIV. Pseudawerintzewietum calcicolae (fig. I46). 


Espéces caractéristiques : Pseudawerintzewia calcicola, Plagiopyxis oblonga, 
Schwabia terricola. À 

Espéces-compagnes : Bullinularia gracilis, Centropyxis plagiostoma, Geopy- 
xella sylvicola. 


Paramètres internes : 


X V 
o edis arc Ha me Rma 4,32 29,77 
A CEU E m 8,40 29,76 
g 
load cu je AN 0,51 
a S 
HIS). me E 40,60 - 2246 
LR Ts men ner Se C 13291 ^ 


FIG. 146. — Pseudawerintzewietum calcicolae 


360 BIOCÉNOTIQUE 


Paramétres externes : 
X c ES V 


D A MO O a MMC 7,60 0,99 10,56 


Exemples : 29 — Sol argileux humide, rendziniforme, en sous-bois de Saules ; 

Marignac (H.-G.). 
2206 — Sol argileux forestier, sous Buxus sempervirens L. en sous- 
bois, sur calcaire ; sorte de rendzine forestière ; Gargas (H.-G.). 

Substrat : Toujours riche en calcaire actif. 

Type de sol : Il correspond en grande partie à la rendzine forestiére. Le sol 
est argileux, il renferme souvent des fragments de calcaire, mais présente 
une assez grande humidité. La matiére organique, particuliérement abon- 
dante, se trouve sous la forme de Mull forestier. La structure est trés 
stable, et constituée par des agrégats d'assez grande taille laissant entre 
eux de grosses lacunes. L'ensemble est trés aéré, trés facilement mouilla- 
ble, et en continuel remaniement de la part de nombreux animaux parmi 
lesquels dominent les vers de terre. 

La matiére organique se minéralise rapidement par suite d'une forte 
activité microbienne, mais la perte est compensée par un apport continu 
de débris végétaux. La faune est à la fois riche et variée et, ce qui parait 
rare sur substrat calcaire, les Filosa en constituent une importante partie. 


Faciès correspondant : 10. 


XXV. Schwabietum terricolae thomasi. 


Espéces caractéristiques : Schwabia terricola var. thomasi, Plagiopyxis 
oblonga. , 


Espécescompagnes : Cyclopyxis eurystoma var. parvula, Microcorycia flava, 
Plagiopyxis minuta. 


Paramétres internes : 


X V 

CET o PISTE UTE. 7,13 55,65 

USE A vd ood mn a 6,78 44,02 

c 

— Pr Io Pm 1,05 

a 

957 B. want YE DES. Lue it 8,61 126,59 

VIDE Les A es cde a cubi 70,50 

ASD aio oer RR: mano eiim 124,24 

Paramétres externes : 
X HT V 

BH vL eB Tu 7,23 0,34 12,03 
ees RR S. 8,71 
MO EX d Er 11,77 4,38 49.39 
IE AI AA 12,83 1,42 14,69 
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Exemples : 750 — Sol squelettique caillouteux et argileux de garrigue à Quer- 
cus coccifera MUNCH. sur calcaires nummulitiques ; la Clappe (Aude). 


814 — Sol caillouteux et argileux en sous-bois de Quercus suber L., 
sur micaschistes ; pentes du Col de Séris (P.-O.). 


872 — Sol assez squelettique et argileux sous des Quercus ilex L., 
sur micaschistes ; Paulilles (P.-O.). 


1504 — Sol rendziniforme de pelouse sèche sur craie de Saintonge ; 
prés de Saintes (Ch.-M.). 


2150 — Sol de pelouse subalpine sur calcaires, prés de Gavarnie 
(B.-P.). 


Substrat : Trés varié, mais souvent alcalin. 


Type de sol: Il s'agit en général d'un sol jeune, ou souvent rajeuni par l'éro- 
sion, et fortement soumis aux influences de la roche-mére dont de nom- 
breux fragments se retrouvent dans le profil. Il se présente sous la forme 
d'une terre argileuse et caillouteuse ou graveleuse, portant une maigre 
litière de feuilles. La matière organique, peu abondante, se transforme en 
Mull forestier ou en Mull calcique. Dans certains cas, l'association se ren- 
contre dans les couches superficielles des rendzines dégradées. Le rap- 
port C/N bas indique une vitesse d'évolution assez grande, par suite d'une 
forte activité microbienne. 

Le milieu est le plus souvent sec. Il correspond, en partie, aux facies 
forestiers sur calcaire ; mais l'association est, en fait, trés eurytope. 

Bien que pauvre en Filosa, la faune est dans l'ensemble, abondante et 
variée. 


Faciés correspondants : 7, 8, 10. 


XXVI. Centropyxidetum halophilae (fig. 147). 


Espéce caractéristique : Centropyxis halophila. 
Espéce-compagne : Plagiopyxis minuta. 


Paramétres internes : 


X V 

APARTA MUR. BIDUO OUR 20,89 42,74 
E Lodo ruit RR ae 1,93 49,74 
c 

a EE AR. -. 10,82 
a 
ME ds ds à 7,69 161,11 
TER catala Vr m 37,69 
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Paramétres externes : 


X Lis, V 
DENSAS fes em aee. 8,56 0,19 6,03 
OCR NR pg emm 14,92 
M QU M A m 4,01 1,85 71,09 : 
BUND LL eis -— “nm 13,67 1,62 19,85 
BÉ MA LAA 5,65 2,67 78,24 


Fic. 147, — Centropyxidetum halophilae 


Exemples : 890 — Sol sous Salicornia fruticosa L.; bord de la lagune de Salses 
(P.-O.). . 


990 — Sol sous Salicornia fruticosa L.; bord de la lagune de 
Gruissan (Aude). . 


1222 — Sol sableux et caillouteux sous Salicornia fruticosa L. et 
Statice serotina RCHB. ; Le Bagnas (Aude). 


1452 — Sol sableux et caillouteux sous Salicornia fruticosa L. ; 
Etang de Canet (P.-O.). 


2160 — Limon argileux sous Salicornia sp.; près de la Tour de 
Valat, Camargue (B.-du-Rh.). 


Substrat : Toujours des alluvions salées. 


Type de sol : L'association XXVI est inféodée aux sols halomorphes dits de 
« Salobre », fréquents en bordure du littoral bas-languedocien et roussillon- 
nais. L'aspect du biotope est celui d'un limon carbonaté, compact, compre- 
nant en moyenne 2,5 96 de sable grossier, 20 % de sable fin, 65 % de limon 
et 4% de matière organique. La teneur en NaCl passe de 1,5 % en hiver 
à 10% en été, où peut se former une véritable croûte saline ( BRAUN- 
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BLANQUET, J. 1951). La végétation est représentée par l'association Salicor- 
nietum fruticosae BR.-BL. 1928, et comprend principalement : Salicornia 
fruticosa L., Inula crithmoides L., Obione portulacoides L. (Moo.), Triglo- 
chin bulbosum L. 

La constance de l'association dans ce milieu est remarquable ; tous les 
biotopes correspondants, de la Camargue aux Albères, hébergent ce grou- 


pement. 
c 
Les paramètres internes, en particulier qui atteint la valeur excep- 
a 
tionnelle de 10,82, indiquent pour le milieu des caractères tout à fait extré- 


mes. 
Faciés correspondant : 14. 


2. — LES AFFINITES ENTRE ASSOCIATIONS 
ET LE PROBLEME DES UNITES SUPERIEURES 


Une longue pratique des relevés conduit à grouper intuitivement en un 
certain nombre de « noyaux » les différentes associations. Mais si l'on veut 
rechercher d'une maniére plus objective des noyaux d'affinité qui rendent 
compte le mieux possible des points communs entre les associations, il ne 
suffit plus de tenir compte des espèces caractéristiques. Une comparaison sur 
la base de la totalité des espèces s'impose. 

On obtiendra alors, de proche en proche, des ensembles hiérarchisés 
caractérisés chacun par des espéces communes à tous les groupements qu'ils 
comprennent. 

Sur le plan pratique, j'adopterai pour désigner ces groupements la nomen- 
clature en usage chez les phvtosociologues, à savoir : les désinences — ion pour 
les alliances, — etalia pour les ordres, — etea pour les classes, ajoutées au 
radical des noms génériques des espèces caractéristiques, les noms spécifiques 
étant au génitif. 


Pour la recherche pratique des unités supérieures, je proposerai la 
méthode suivante : 


Les associations sont comparées deux à deux sur la base des présences et 
des absences de chaque espéce (Tableau XXI), au moyen du coefficient de 
contingence : 

N 
2 


Par 


lad—bc| — 
»- 
fr” (a + c) (b + d) (c + d) 


On retrouve ici un cas particulier du problème des comparaisons entre 
relevés (chapitre 1). Le calcul donne la matrice de la fig. 148. 
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À premiére vue, une forte corrélation entre deux associations ne semble 
provenir que de la présence d'un nombre élevé d'espéces communes. Mais 
comme la présence des espéces se trouve conditionnée par un grand nombre 


L 2 $14 3 6 L $9 I0 H IA 13.144 15 446.17 18 19 20 4 22 23.24 25 26 


1 100 72 20 09 27 22 20 30 17 19 50 10 23 23 30 16 53 46 40 46 45 40 34 12 42 26 
2 100 25 01 40 26 25 33 10 33 75 52 36 26 43 29 32 34 35 43 33 53 38 25 55 15 
3 100 43 61 67 72 36 17 36 28 26 70 54 62 74 04 00 09 12 -07 03 01 07 03 09 
4 100 49 45 49 53 31 53 05 08 62 41 50 46 -04 -D1 -16 07 05 00 -12 19 -09 -01 
5 100 82 80 26 08 26 26 25 73 33 60 60 02 10 01 02 19 01 14 16 02 18 
6 100 75 30 11 37 22 21 66 31 57 65 06 09 05 03 12 05 07 10 -09 07 
7 100 34 08 26 12 21 73 42 58 68 10 10 10 10 07 10 13 Of Oi 22 
8 100 49 81 24 4 46 49 33 31 22 29 16 30 28 40 25 41 35 07 
9 100 59 12 42 20 45 46 20 25 41 29 26 32 29 14 37 41 24 
10 100 20 44 46 65 33 31 22 30 24 30 28 41 25 41 35 07 
11 100 44 24 32 24 16 37 37 49 52 28 65 55 41 52 30 
12 ; 100 27 32 37 24 15 -12 01 27 11 32 24 22 23 20 
13 100 53 73 74 02 11 07 11 09 13 42 19 07 11 
14 100 43 42 27 37 31 31 29 31 31 36 31 25 
15 100 63 09 16 13 23 07 20 04 11 08 03 
l6 100 02 07 04 01 02 04 09 04 01 34 
17 100 76 13 69 60 67 55 35 63 29 
18 100 63 63 85 70 49 40 61 50 
19 100 76 54 79 56 48 68 38 
20 100 55 70 6l 46 61'38 
21 100 54 52 42 3 52 
22 100 68 60 76: 38 
23 100 60 56 50 
24 100 50 47 
25 100 36 
26 , 100 


Fic, 148. — Matrice de Contingence moyenne entre les associations (les nombres ont été multipliés par 100) 


de facteurs, il est logique de penser que le phénoméne traduit de nombreux 
points communs entre les complexes stationnels correspondants. 

À partir de ces coefficients de corrélation, ou plutôt d'affinité, on peut 
former des unités supérieures qui ne sont autres que des noyaux d'affinité 
entre associations. 

Deux méthodes seront utilisées dans ce but. 


À. — Méthode des polygones 


Pour la recherche des alliances, je choisirai arbitrairement un seuil d'affi- 
nité tel que ® = 0,50. Un certain nombre de polygones apparaissent alors 
(fig. 149) ; ce sont: 


I- II- XI. — Centropyxidion globulosae. 


Cette alliance correspond aux biotopes neutres, plutót pauvres en 
matiére organique, mais trés « aérophiles ». Il s'agit de milieux saxi- 
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coles le plus souvent en soulane. Ce sont toujours des sols trés jeunes, 
ou du moins, constamment rajeunis par l'érosion. 


III-V- VI. — Assulinion muscortum. 


Ici les sols sont toujours rupicoles, mais sur roche acide, le plus 
souvent sur granite, dans les étages subalpin et alpin. Ces biotopes se 
trouvent soumis à de fortes variations de température et d'humidité, 
mais ils sont humidifiés par la rosée. Cette alliance correspond au 
groupement des « rochers acides de haute montagne » (chapitre III). 


V - VI - VII. — Plagiopyxidion labiatae. 


Il s'agit d'une variante du groupement précédent, peut-être légère- 
ment plus acidophile. 


Fic. 149, — Mise en évidence de noyaux d'allinité entre les associations. Recherche des unités supérieures 
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VIII - IX - X. — Tracheleuglyphion acollae. 


Cette alliance est celle des humus moyennement acides, par exemple, 
ceux des pelouses sur roche acide. Mais on la trouve aussi en sol 
forestier. Une de ses variantes est représentée par le Plagiopyxidion 
callidae. i 


VIII -X- XIV. — Difflugiellion oviformis. 


Il s'agit ici d'un groupement trés voisin du précédent ét se trouvant 
essentiellement dans les humus forestiers, aussi bien ceux de 
feuillus que ceux de résineux. 


XIII - XV - XVI. — Pseudodifflugion gracilis terricolae. 


Cette alliance est la plus fréquente dans les humus d'Ericacées de 
létage subalpin, par exemple en Rhodopineraie. Une variante est 
caractérisée par les especes : Euglyphidion enigmaticum et Plagiopyxis 
bathystoma. 


XVII - XVIII - XXII - XXV. — Bullinularion gracilis. 


Cette alliance caractérise les sols carbonatés en général, mais plus ou 
moins riches en Mull. l 


XX - XXII. — Centropyxidion deflandrianae minimae. 


Inféodée aux sols calcaires squelettiques, elle représente l'équivalent 
du Centropyxidion globulosae. Comme cette dernière alliance, elle se 
trouve le plus souvent en soulane, mais sans distinction d'étage. 


XVIII - XXI. — Centropyxidion constrictae minimae. 


Ici, il sagit souvent de biotopes sur calcaire dur, et en ombrée. Les 
falaises calcaires de haute montagne avec les petits amas de Mull 
formé sous les Saxifrages en sont un bon exemple. Le milieu est très 
riche en matière organique et assez souvent humide. 


XXIII - XXIV. — Plagiopyxidion oblongae. 


Nous avons ici l'alliance des rendzines et sols rendziniformes, qu'il 
s'agisse de sols de pelouse ou de sols forestiers. 


+ 
+7 


La même méthode, appliquée cette fois aux alliances, puis de proche en 
proche, aux ordres et aux classes, conduit à une hiérarchisation générale des 
groupements, dont j'ai donné dans des travaux précédents, les aspect relatifs 
à la région des Pyrénées-Orientales (BoNNET, L. 1959c, 1961 b, 1961 c). Le 
tableau XXIII correspond à l'ensemble des sols étudiés dans ce travail. 
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TaBLEAU XXIII 
Hiérarchie des groupements 


. Assulinetum 


Qs 
~il 


ASSOCIATION 


Arcelletum arenariae. 


Diplochlamydetwum 
timidae. 


Plagiopyxidetum inter- 
mediae. 


musco- 
runi. 


. Nebeletum. 


. Centropyxidetum 


vandeli. 


Corythietum dubii 
aerophilae. 


Plagiopyxidetum 
labiatae. 


Centropyxidetum 
deflandrianae minimae. 


Plapiopyxidetum inter- 
mediae cyriostomae. 
Phryganelletium para- 
doxae. 
Centropyxidetum pla- 
giostomae. 
Hyalosphenietran 
insectae. 


Centropyxidetum aero 
philae sphagnicolae. 


Tracheleuglyphetuin 
acollae. 


. Trinemetum. 


. Euglyphetum. 


CLASSE ORDRE ALLIANCE 
Y, I. 
Centropyxidion globu- \ IT. 
| losae eroóro... pen. na nos s 
|^ *t. 
III 
IV 
Assulinion muscorum.. V 
! 
| VI. 
Centropyxidetalia (sols l 
| peu Ej souvent 
squelettiques) ..-... 
ý Plagiopyxidion labiatae. j VII. 
| XIX. 
Centropyxidion deftan- | 
drianae minimae ... XX. 
XXII. 
Centropyxidion cons- , XVIII. 
trictae minimae .... 
XXI. 
Phryganelletea ........ i . 
: VIII. 
Tracheleuglyphion 
acollae ........ aa | IX 
i X 
x XII 
Difflugiellion oviformis. . XIV 
XIII 


Fo eta graci- 
: " E ilis terricolae ...... 
Plagiopvxidetalia (sols | > sas 
évolués, riches en / 

matière organique) .. \ 


| XVII 
Bullinularion gracilis.. 
| XXV 
Plagiopyxidion oblon- A XXIII. 
Cr Mere CTS 
XXIV. 
| 
Centropyxidion halo- 
PGE et - HEXYE 


. Euglyphetum 


. Heleoperetum 


. Plagiopyxidetum 


penardi. 


cuspida- 
fae. 


. Corythietum delamarei. 
. Plagiopyxidetum bathys- 


tomae. 


e petrico- 
lue humicolae. 


. Schwabietum terricolae 


. Centropyxidetum 


thomasi. 


Geopyxelletiun sylvico- 
lae. 


Pseudawerintzewietunm 
calcicolae. 


halo- 
philae. 
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La méthode des polygones traite toutes les associations sur le méme plan. 
Comme pour les faciès, il était intéressant de confronter les associations sur la 
base des espéces au moyen de l'analyse multifactorielle afin de dégager les 
composantes suivant lesquelles se disposent les « noyaux ». 


B. — Méthode de l'Analyse multifactorielle 


L'analyse de la matrice de la fig. 148 a nécessité trois étapes. En effet, en 
raison du dépassement de la capacité de l'Ordinateur I.B.M. 650 sur lequel les 
calculs ont été effectués, j'ai été contraint de procéder à un triple échantillon- 
nage dans les corrélations. 

En premier lieu seront étudiées les associations II, III, IV, V, IX, XII, 
XIII, XVII, XVIII, XIX, XXI, XXII, XXIV, XXVI, qui donnent une idée 
générale de l'ensemble. AN 

Ensuite viendront les associations acidophiles et neutrophiles (N° I à 
XVI), puis les associations basophiles (N* XVII à XXVI). 


a — Premier groupe d'associations 


Les calculs, conduits suivant la méthode de HOTELLING, donnent les résul- 
tats que j'ai résumés dans le tableau XXIV. Des 14 Facteurs mis en évidence, 
je ne donnerai les saturations que des cinq premiers qui extraient respective- 
ment 35,02 96, 20,60 96, 8,70 96, 7,76 % et 7,06 % de la variance totale. Le nom- 
bre entre parenthèses qui précède le coefficient de saturation est le rang de 
l'association dans le Facteur. 


TABLEAU XXIV 


Analyse multifactorielle des corrélations 
entre les associations du premier groupe 


Facteur A B T A E Y des 
carrés 
Association SATURATIONS 
II ( 8) 0,5936 ( 6) 0,1986 (1) 0,6534 (11) - 0,1727 ( 7) 0,0285 1 
III (13) 0,2777 ( 2) 0,7588 ( 4) 0,0194 ( 8) - 0,1401 (10) - 0,0733 1 
IV (14) 0,1945 ( 4) 0,6894 (14) - 0 4657 (3) 0,1515 ( 4) 0,1052 l 
V (12) 0,3612 (3) 0,7573 ( 7) - 0,0172 (14) - 0,2995 (5) 0,0614 l 
IX ( 9) 0,5220 ( 7) 0,1029 (13) - 0,2245 ( 1) 0,6938 ( 8) - 0,0154 l 
XII (10) 0,4198 ( 5) 0,2991 (2) 05717 (2) 0.5407 ( 6) 0,0523 1 
XIII (11) 0,3932 (1) 0,8141 ( 8) - 0,0673 ( 9) -0,1611 ( 9) - 0,0227 ] 
XVII ( 6) 0,6564 (12) - 0,2843 (5) 0,0109 ( 6) - 0,0360 ( 1) 0,6168 1 
XVIII ( 1) 0,8402 (14) - 0,3311 ( 9) - 0 1592 ( 7) - 0,1260 (2) 0237 ] 
XIX ( 4) 0,6744 (13) - 0,3023 (6) 0,0011 (13) - 0,2086 (14) - 0,5733 l 
XXI ( 3) 0,7740 (10) - 0,2799 (11) - 0,2168 (10) - 0,1659 (3) 0,2139 1 
XXII ( 2) 0,8382 (11) - 0,2804 (3) 01876 ( 5) - 0,0330 (11) - 0,1222 ] 
XXIV ( 5) 0,6715 ( 8) - 0,0580 (10) - 0,1823 (12) 0,1874 (13) - 0,3287 l 
XXVI ( 7) 0,5976 ( 7) -0,127/ (12) - 0,2240 ( 4) - 0,0079 (12) - 0,1742 l 
Racine 
Caractéris- 
tique 4,9034 2,8847 1,2178 1,0868 0,9892 Mn 14 
%% de la 
variance 35,02 20,60 8,70 7,76 7,06 ie 100 


totale extrait 
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Facteurs considérés isolément. 
Facteur Général A. 


Les associations IV et III sont les moins saturées en A. Or, il s'agit de 
groupements beaucoup plus muscinaux qu'édaphiques. Viennent ensuite, dans 
l'ordre de saturation croissante, les associations des milieux les plus alcalins. 


En calculant le coefficient de corrélation de rang de SPEARMAN 
6 X (xyy 


N (N?- 1) 


entre A et les différentes caractéristiques physico-chimiques (11 couples), on 
obtient la table suivante: 


um 
Í 
| 


Facteur Général A avec : . 


e 
DEL TT ENT ET — rc 0736 
ouo T —B———— r ——0491 
C/N conosnoposon$oomoponoss..o r = — 0,870 
PES ces n PRE AA r = — 0,245 


Le seuil de signification de r au niveau de P = 0,05 est égal à 0,530 ; pour 
P = 0,01, il est de : 0,730. 

Il existe donc une corrélation de rang hautement significative entre A et 
C/N et entre A et pH. : 

Le Facteur Général coïncide assez bien avec la réaction du milieu : les satu- 
rations les plus fortes affectent les associations des sols calcimorphes ; les 
plus faibles caractérisent les milieux les plus acides. 

On pourrait également voir dans les différentes valeurs du Facteur À, un 
gradient de qualité d' humus. Les faibles saturations correspondent aux mors, 
les plus fortes aux mulls. En réalité, A dépend de l'échantillonnage réalisé 
ici: il traduit le fait que les individus d'association les plus moyens se trou- 
vent surtout inféodés aux sols calcimorphes. 


Facteur bipolaire B. 
Le calcul der entre B et les caractéristiques édaphiques donne les résul- 


tats suivants : 


Facteur B avec : 


A aua 20 cop ERR r —— 0,709 
liio Pr ST PINS Rate ss x r = 0482 
C/N TERE EE AE C TEENE r = 0,920 
PE fems mts oaa 023 4 ro 0209 


Deux corrélations : B avec pH et surtout B avec C/N sont hautement signi- 
ficatives. 


En se référant aux sols qui hébergent les différentes associations, on peut 
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constater que cellesci se classent, dans les valeurs croissantes du Facteur B, 
suivant un gradient de « nature d'humus », impliquant principalement les 
indices C/N et pH. Lorsqu'on connait la valeur synthétique de ces deux sortes 


de mesures, on peut en conclure que B traduit bien, à lui seul, la notion de 
complexe stationnel. 


Facteur bipolaire I. 


Les corrélations de rang entre T et caractéristiques physicochimiques sont : 


Facteur TP avec : 


SUD NRYNTETR - A T . r = 005 
AAA ET r = — 0,427 
E RE, RA ARA AAA r = —0,421 
d c T AAA r ——0,36 
"2 Ne S 

jw ^ ; 

, ; vi" ^ 

Iv AR s 
y : xii 


Fic. 150. — Les vecteurs-associations du premier groupe dans le systeme des Facteurs B, T. 


BIOCÉNOTIQUE 3;1 


$ 
e 
I gus. . SANS ? 
ION Y ET sime 
y" $ dE s ¡A ui T C> > s Y : _ das tL as 
Fic. 151. — Les vecteurs-associations du premier groupe dans le système des trois premiers Facteurs 
A, B, TA 


A l'exception der entre T et Pf, aucun coefficient de corrélation n'atteint 
le seuil de signification au niveau de P — 0,05 qui, pour N = 11 est égal à 0,530. 

On remarquera par contre que les biotopes qui hébergent les associations 
les moins saturées en T sont les plus humides. L'association IV des mousses 
humides occupe dans ce sens le dernier rang. A l'opposé, l'association II des 
faciès saxicoles secs se place au premier rang. I' pourrait donc être, dans une 
certaine mesure, assimilé à un gradient de disponibilité en eau. 


Facteurs A et suivants : 


A partir de A, il devient impossible d'opérer une concrétisation. 


Structures multifactorielles. 


. 


Je m'en tiendrai à la représentation bifactorielle suivant OB et OT 
(fig. 150) et à la représentation trifactorielle suivant OA, OB, OT (fig. 151). 

Des sous-ensembles apparaissent nettement dans le nuage des points- 
associations. On remarque notamment : 


— le noyau III - V - XIII, qui correspond aux associations des humus 
aériens trés acides. 


— le noyau XVII- XVIII- XIX- XXI- XXII, qui est celui des associa- 
tions de sols calcimorphes. 
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L'association muscicole IV se détache nettement des autres. 

On retrouve en gros les groupements obtenus par le calcul du coefficient 
de contingence moyenne (fig. 149). Cependant, alors que cette derniére méthode 
mettait en quelque sorte toutes les associations sur le méme plan, il est possi- 
ble ici d'avancer une interprétation des affinités. ; 

Considérons (fig. 150) l'axe Ob faisant avec l'axe OB un angle de 10 degrés ; 
si l'on projette sur cet axe les vecteurs-associations on obtient un classement 
de ces derniers tel que les coefficients de corrélation de rang entre les nou- 
velles ordonnées et les principales caractéristiques physicochimiques sont : 


Gradient Ob avec : 


ON Danes A A r —0,673 
xc ME WW. ES Fr = 0,637 
GIN. porras es (B Seton uer r — 0,980 
La valeur der au seuil de signification de P — 0,05 est égale à 0,530, et au 
seuil de P = 0,01, à 0,730. E 


Ces corrélations sont donc significatives. Le nouvel axe Ob traduit bien la 
notion de complexe stationnel que j'ai développée dans la partie écologique de 
ce travail et qui désigne un ensemble de facteurs physico-chimiques et biolo- 
giques en intéraction, sorte de « milieu intérieur » du sol. 

L'analyse multifactorielle de ce premier groupe permet de confronter les 
associations dans leurs lignes générales. Pour mieux disséquer l'importance 
relative des Facteurs, j'étudierai maintenant de facon séparée les associations 
acidophiles et les associations basophiles. 


b — Deuxiéme groupe d'associations 


L'analyse de la matrice formée avec les coefficients de corrélation entre les 
16 associations acidophiles donne les résultats résumés dans le tableau XXV. 


TaBLEAU XXV 


Analyse multifactorielle des corrélations 
entre les associations du second groupe 


y, des 
Facteur A B T A E trés 
Associations SATURATIONS 
1 (16) 0,4068 ( 4) 0,4351 (3) 0,4746 (16) - 0,4873 (3) 0,2893 1 
I1 (12) 0,5351 ( 1) 0,5458 (1) 05831 (10) - 0,0260 ( 7) - 0,0203 1 
III ( 2) 0,7902 (12) - 0,2770 ( 8) 0,0668 ( 5) 0,0814 ( 8) - 0,0399 l 
IV ( 9) 0,6610 (10) - 0,1854 (14) - 0,4375 (15) - 0,3394 ( 6) - 0,0171 1 
V ( 5) 0,7759 (14) - 0,3404 ( 4) - 0,2734 (7) 0,0133 (10) - 0,0772 i 
VI ( 7) 0,7617 (15) - 0,3673 (5) 0,16 (6) 0,0374 (12) - 0,1166 l 
VII ( 4) 0,7765 (16) - 0,4319 (6) 0,1256 ( 8) 0,0115 (11) - 0,0927 l 
VIII (11) 0,6363 ( 7) 0,3869 (13) - 0 3935 (13) - 0,1572 (16) - 0,2389 1 
IX (14) 0,4259 ( 5) 0,4300 (16) - 0,5126 2) 0,2065 (1) 0,4724 l 
X (10) 0,6481 ( 6) 0,3927 (15) - 0,4953 (12) - 0,0936 (15) - 0,2150 1 
XI (15) 0,4124 (2) 0,5404 ( 2) 0,5043 ( 9) - 0,0112 (13) - 0,1606 1 
XII (13) 0,4811 (3) 04966 (11) 0,0084 (1) 0,6283 (14) - 0,1968 1 
XIII ( 1) 0,8632 (11) - 0,2467 (10) 0,0124 (11) - 0,0310 ( 5) 0,0041 I 
XIV ( 8) 0,6864 (8) 0,1865 (12) - 0,3326 (14) - 0,1861 ( 9) - 0,0503 1 
XV ( 3) 0,7869 ( 9) - 0,0806 (9) 0,0499 ( 3) 0,1893 (2) 0,466 1 
XVI ( 6) 0,7638 (13) - 0,3301 (7) 0,0604 ( 4) 0,1378 (4) 0,0965 ] 
Racines 
Caractéris- 
tiques 7,1363 2,2745 1,9136 0,9234 0,7351 16 
Pourcentage 


de variance 
extrait 44,60 14,21 11,96 de 4,59 E 100 


22 
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Je ne figurerai que les saturations dans les 5 premiers Facteurs qui extraient 
respectivement 44,60 %, 14,21 %, 11,96 %, 5,77 % et 4,59 % de la variance totale. 


Facteurs considérés isolement. 


Facteur Général A. 


D'après l'échantillonnage opéré ici, les associations les plus fortement 
saturées en À sont celles qui accompagnent le peuplement le plus moyen des 
sols acides. On peut constater que les associations 1, IX et XI sont faiblement 
saturées en À ; ces groupements appartiennent en fait, à des sols neutres qui 
s'écartent de la moyenne. Ainsi, une fois de plus, la simple comparaison des 
espèces sans référence au milieu permet de distinguer des différences de 
faciès pédologique. 


^w 


Facteur bipolaire B. X 


Entre B et les principaux facteurs physico-chimiques, nous formons les 
coefficients de corrélation de rang suivants : 


Facteur B avec : 


EN oos ums r — 0,815 
MORE ous e e oni co: r ="—0,873 
sco, biu roc Done vi r — — 0,604 
ice. e HP" (t r —— 0217 


La valeur critique au niveau de signification de P — 0,05 est der — 0,425 
et pour P— 001, der = 0,601. 

Les trois premiéres caractéristiques sont en corrélation hautement signifi- 
cative avec B. Ce deuxieme Facteur peut étre concrétisé sous la forme du 


complexe stationnel défini précédemment. 


Facteur bipolaire T. 


Aucun coefficient de corrélation entre T et les principaux facteurs physico- 
chimiques n'atteint une valeur significative. Par contre, on remarque que les 
associations se disposent, dans l'ordre des saturations décroissantes en TI, 
selon un gradient de quantité d'eau disponible : 


Ce sont les associations neutrophiles des rochers de soulane qui présen- 
tent les plus fortes saturations en T (II, XI et I). Ensuite viennent les asso- 
ciations de rochers acides et sujets à d'intenses variations hvgrométriques (V, 
VI, VII) puis celles des humus aérés (XVI, III, XV, XIII), puis celles des 
humus de sous-bois de plus en plus humides. La position particulière des trois 
associations neutrophiles pourrait faire penser à un classement suivant le pH. 
En réalité, les rangs dans le pH sont assez quelconques, des associations neu- 
trophiles (I) voisinant avec des groupements trés acidophiles (V). Le Facteur T 
peut étre, avec toute la prudence qui s'impose, assimilé à la notion d'« aéro- 
philie » (qui est plus exactement celle d'intensité de variation des conditions de 
disponibilité hydrique) implicite depuis longtemps dans les travaux consacrés 
à la faune des Mousses. 
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Structures multifactorielles. 


Des résultats intéressants sont obtenus en faisant une représentation bifac- 
torielle suivant les axes de coordonnées OB, OF (fig. 152). 


On distingue un certain nombre de noyaux d'associations : 


I - II - XI, qui correspond à l'alliance Centropyxidion globulosae des sols 
neutres, pauvres, discontinus et en soulane. 


III - V - VI, qui est l'Assulinion muscorum des biotopes acides à humidité 
faible et trés variable. 
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Fic. 152. — Les vecteurs-associations du second groupe dans le système des Facteurs B, T 
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V - VI- VII, représente le Plagiopyxidion labiatae. Les interférences que 
jai signalées plus haut entre ce groupement et le précédent se 
retrouvent ici dans les positions respectives des points-associations. 


VIII - IX - X et VIII-X XIV, correspondent au Tracheleuglyphion acol- 
lae et au groupement très voisin Difflugiellion oviformis. Ils caracté- 
risent les humus moyennement acides de pelouse et surtout de 
feuillus. 


XIII - XV - XVI, assimilable au Pseudodifflugion gracilis terricolae, groupe 
les populations des humus d'Ericacées dans l'étage subalpin. 


La position de XII (association des humus presque neutres) et celle de IV 


(association des mousses mouillées acides) sont tout à fait remarquables. 
L'association IV est la plus éloignée du groupement I-II-XI. Or, l'une est en 
milieu mouillé et acide, l'autre, dans des biotopes secs et neutres. 


La représentation bifactorielle suivant OB et OT donne donc une distri- 


bution, très conforme à la réalité, des associations en fonction des conditions 
édaphiques. Elle sépare bien notamment les noyaux suivants : 


Neutrophiles hygrophiles IX - X - XIV 
Neutrophiles xérophiles I - II - XI 
Acidophiles hygrophiles IV 

Acidophiles xérophiles III - V - VI- VII - XVI, 


que l'on peut facilement ramener aux facies décrits précédemment. 


Cependant, une rotation des axes amènerait une structure plus conforme 


au réel, car si le gradient d'eau disponible est bien assimilable au Facteur T, 
le complexe stationnel ne correspond pas exactement au Facteur B. 


* 
xx 


J'ai fait remarquer plus haut que dans les associations qui font l'objet de 


la présente analyse, trois représentaient en fait des groupements étrangers aux 
sols acides. 


TABLEAU XXVI 


Analyse multifactorielle des corrélations 
entre les associations du second groupe (sans les neutres) 


FACTEURS A B | 5 A y DES CARRES 
ASSOCIATIONS SATURATIONS 
A E SE 0,8108 - 0,2267 0,0863 - 0,2038 l 
A 0,6895 0,0882 - 0,5493 0,0575 ] 
rai oso 0,8069 - 0,3479 0,0415 0,3446 I 
ET E s Ceo 0,7805 - 0,3678 0,0570 0,2191 ] 
AAA 0,8053 - 0,3999 0,0327 0,0746 ] 
MEL. dan 0,5858 0,3912 - 0,1045 0,2144 1 
nm rulers ES 0,4279 0,7154 0,0962 - 0,2589 l 
Lor MN ES 0,6434 0,647 - 0,2258 0,2327 l 
a RAN 0,4353 0,4532 0,6675 0,2689 | 
UML armor 0,8816 - 0,1700 - 0,0762 - 0,0594 I 
CUP NE URS 1 0,3775 - 0,1335 - 0,2167 1 
RO 0,7870 - 0,0352 0,2090 - 0,3339 1 
DED Armarios o trud 0,7905 - 0,2625 0,0891 - 0,2607 l 
Racines 
Caractéristiques ...... 6,6346 2,0038 0,9074 0,6872 13 


Pourcentage de variance 


totale extrait .......... 51,03 15,41 6,98 5,28 


s 
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Il était intéressant de refaire une analyse factorielle des associations aci- 
dophiles proprement dites, en excluant les trois neutrophiles I, II et XI. Ainsi 
ments étrangers. 


doit se trouver éliminée la distorsion apportée par la présence des groupe- 


dent aux groupements : 


Le tableau XXVI donne les résultats de l'analyse pour les quatre premiers 
comme dans le cas précédent, plusieurs noyaux d'associations qui correspon- 


Facteurs. La représentation bifactorielle suivant OB et OT (fig. 153) montre, 


Faiblement acidophiles hygrophiles: VIII-IX- X- XIV, 
Nettement acidophiles, trés hygrophiles : IV, 


Trés acidophiles, moyennement xérophiles : XIII - XV, 
Trés acidophiles, xérophiles : III - V - VI- VII - XVI. 
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Fic. 153. — Les vecteurs-associations du second groupe sans les neutres dans le système des Facteurs B, T" 
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Le gradient Ob du complexe stationnel fait avec OB un angle de 10* envi- 
ron. On peut assimiler approximativement OB à ce gradient. Par contre, si 
l'on veut rechercher une analogie entre la quantité d'eau disponible et un des 
Facteurs, on est obligé d'invoquer un gradient oblique, faisant avec OI' un 


angle de l'ordre de — 45». 
D'assez notables différences apparaissent donc lorsqu'on modifie le choix 


des variables-associations. 


c — Troisiéme groupe d'associations 


Il s'agit ici des associations inféodées aux substrats alcalins. Elles corres- 
pondent aux numéros XVII à XXVI de la liste. 

L'analyse factorielle, dont le Tableau XVII donne les résultats pour les 
sept premiers Facteurs, conduit aux interprétations qui suivent : 


: TABLEAU XXVII 


Analyse multifactorielle des corrélations 
entre les associations du troisieme groupe 


Facteur A B s A E Z H y des 
carres 

ASSOCIATIONS SATURATIONS : 

XVII (8)0,305 (1) 0,6077 (7)-0,0595 ( 4) - 0,3418 0,047 0,0413 -0,0792 … 1 

XVIII (2)0,8537 (2) 0,3469 (5) 0,0931 (6) 0,2738 -0.1271 -0.0632 -0,003! … 1 

XIX ( 7) 0,7784 (10) -0,4403 (10) -0,2655 (5) 0,4213 0,0353  -0,0336 0.0181  ... l 

XX ( 3) 0,8320 (4) 0,0179 (8) -0,2463 (8) 0,0404 0,3734  - 0,1060 0,3089 t 

XXI ( 5) 0,7821 (3) 0,2779 (2) 0,2830 (9) 0.3017 -0.1321 -0,2293 0,1427 I 

XXII ( 1) 0,8909 (6)-0,0958 ( 9) -0,2617 ( 3» -0,0815 -0,0762 0,05% 0,0610 1 

XXIII (6)0,7813 (8)-0,1935 (6) 0,0877 ( 7) - 0,3248 0.2838  - 0,0894 0,3813 1 

XXIV ( 9) 0,6685 ( 9)-0,4118 ( 4) 0,1959 (10) -0,3794 -0,3167 -0,2409 -0,2030 : 1 

XXV ( 4) 0,8112 (5)-0,0234 (13) 0,2694 ( 1) - 0,0579 -0,2403 0,3931 0,0547  .. l 

XXVI (10) 0,5936 (7) -0,1768 (1) 0,6851 (2) 0,0823 0,154 0,3101 -0,1153 .- I 

Racines 

caractéris- 

tiques 6,0485 1,0090 0,8800 0,7281 0,4447 0.3899 0.3290 10 

Pourcentage 

de variance 

totale 

extrait 60,48 10,09 8,80 7,28 14 3,90 3,29 z« 7 10 


Facteurs considérés isolément. 


Facteur Général A. 


Parmi les associations les moins saturées en A, le numéro XXVI occupe 
une place à part. Or, on sait que ce groupement est inféodé à un biotope 
lui-méme trés particulier, celui des salobres, que sa trés forte alcalinité 
(pH = 8,56), sa salinité, sa très faible diversité spécifique (a — 1,93), sa forte 
c 

dissymétrie (c — 20,89) et son rapport —— = 10,82, exceptionnellement élevé 
a 

permettent de considérer comme un milieu tout à fait extréme. 
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A l'opposé, les associations les plus saturées en A, XX, XVIII et XXII 


représentent le peuplement le plus moyen des sols basiques. 
La corrélation de rang entre A et les trois principales caractéristiques 


physico-chimiques est la suivante : 


Facteur Général A avec : 


DIT Mead eeu wwe x anute VIVE Yo r — — 0,685 
¿En ses ana TIT TT BEI r= 0283 
AR IAS r — — 0,066 


Seul, le pH présente avec A une corrélation significative ; (la valeur criti- 
que der au seuil de P — 0,05 est de 0,564 pour 10 degrés de liberté). 
Le Facteur Général représente le fait pour une association d'étre accom- 


pagnée d'un ensemble spécifique proche ou non de l'ensemble spécifique 
moyen des associations basophiles. 
A — 
Facteur bipolaire B. 
Avec les principales caractéristiques physico-chimiques, on constate les 
corrélations suivantes : 


Facteur B avec : 


PIS APO t£ = 0105 E 
MO ———À r = 0,666 l 
C/N usure css denis sesseons r = — 0,250 Í 
PI tie. es "TTL II p = 0583 | 


Les saturations les plus faibles en B sont celles des groupements de sols 
squelettiques secs, pauvres en matiére organique. Les sols humiques et 
humides, riches en mull, montrent les saturations les plus élevées. Le Fac- 
teur B n'est que trés approximativement assimilable au complexe stationnel. 


Facteur bipolaire T. 
Les corrélations sont : 


Facteur I avec : 


"i CD ET PEE ERR. r — 0,612 
Mir rr. irapa a o r =0,233 
E AA r =0,600 
AR ET NN n. r = 0,250 


Seules, les deux caractéristiques pH et C/N montrent une valeur supé- 
rieure au seuil admissible pour P = 0,05. Par contre, T' classe les associations 
suivant un gradient que l'on peut approximativement rapprocher de celui de 
disponibilité en eau. Les associations les plus saturées en T' sont celles des 
milieux humides ; les faibles valeurs de caractérisent les associations saxi- 
coles de soulane. 

A partir de T, il ne devient plus possible de concrétiser les Facteurs. 
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Structures multifactorielles. 


Je retiendrai principalement les structures obtenues en prenant comme 
axes de coordonnées OB et OT (fig. 154) et OA, OB, OT (fig. 155). Dans le 


premier cas, quatre grands ensembles d'associations sont mis en évidence. Ce 
sont les noyaux : 


i 
XIX - XX - XXII, qui correspond sensiblement à l'alliance Centropyxidion 


deflandrianae minimae des sols squelettiques calcaires en soulane. 
XVII - XVIII, assimilable au Bullinularion gracilis de sols carbonatés et 
assez riches en Mull (rendziniformes ). 


XXIII - XIV, ou Plagiopyxidion plenas des rendzines de pelouse ou 
forestiéres riches en Mull. 


XXI - XXV, groupement des humus assez humides, très riches en matière 
organique, de type Mull. 
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Fic. 154. — Les vecteurs-associations du troisième groupe dans le système des Facteurs B, T 
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L'association XXVI se place comme toujours complètement à l'écart. 


Dans le plan OBT, on peut concevoir un gradient Ob faisant avec OB un 
angle de — 40° ; les projections des vecteurs-associations sur ce nouvel axe 
permettent de classer les biotopes suivant une quantité croissante d'eau idis- 
ponible. A une extrémité de l'échelle se placent les associations de soulane 
(XIX, XX, XXII) et à l'autre, celles des sols d'ombrée humiques et humides 
(XVIII, XXI, XXV). L'association XXVI des salobres se place parmi les grou- 
pements de milieu humide, ce qui parait absolument logique. 

En biotope calcaire, la notion de complexe stationnel s'estompe quelque 
peu pour faire place à une composante qui paraît être celle des conditions 
hydriques. Peut étre ce fait doitil étre mis en rapport avec la faible teneur 
générale en eau de tous ces milieux calcicoles, considérés d'ailleurs de facon 
classique comme secs par les botanistes ? L'eau disponible est, dans ces bio- 
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Fic. 155. — m vecteurs-associations du troisième groupe dans le système des trois premiers Facteurs 
A, B, LI * 
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topes, le facteur semble-t-il le plus déterminant, par suite de sa rareté; du 
point de vue morphologique, c'est ici que l'on constate les plus nettes struc- 
tures xéromorphes ; la surface de sole y est plus importante que partout 
ailleurs. 

Suivant les cas, les Facteurs ne prennent pas la même signification. Mis à 
part le Facteur Général qui est en somme une sorte de moyenne, les Facteurs 
bipolaires indiquent, dans l’ordre du pourcentage de la variance totale qu'ils 
extraient, les composantes principales du peuplement. En milieu acide, la 
composante la plus importante est assimilable au complexe stationnel ; en 
milieu calcaire, c'est suivant un gradient d'eau disponible que l'on obtient une 
classification des biotopes conforme à la réalité. 

Il existe de nombreuses manières d'établir des associations et des grou- 
pements d'associations. Mais dans la plupart des cas il s'agit de méthodes 
uniquement descriptives. Etablir une ressemblance entre des groupements est 
une chose. Rechercher le pourquoi de ces analogies en est une autre. L'analyse 
multifactorielle nous donne cette double possibilité. Il ne faut évidemment 
pas rechercher à tout prix la concrétisation des Facteurs ; mais la possession 
de ces derniers permet d'avancer d'intéressantes hypothèses de travail. 

Le point important sur lequel je n'insisterai jamais assez est que, à partir 
des comparaisons espèce par espèce (sans aucune référence au milieu) on 
reconstitue non seulement les différents biotopes, mais encore une disposi- 
tion logique de ces biotopes en fonction d'un certain nombre de composantes 
qui peuvent, pour certaines du moins, être MARES Es 2 à des caractéristiques 
édaphiques concrétes. 

Traitant des problémes méthodologiques de! l'écologie et des sciences 
connexes, H. GISIN (1949) distingue, dans sa conclusion, deux types de disci- 
plines qui font appel à des méthodes différentes et poursuivent des objectifs 
différents : Ethologie, Taxonomie, Biocénotique classent les faits d'après leur 
ressemblance ; Psychologie animale, Evolution, Ecologie recherchent leur 
déterminisme. 

La méthode d'analyse adoptée ici fusionne, en quelque sorte, ces deux 
étapes. Elle jette un pont entre l'étude des associations sans référence au 
milieu (Biocénotique pure) et celle des groupements en fonction du biotope 
(Ecologie), concrétisant ainsi l'idée sous-entendue par GisiN, de la continuité 
entre les deux disciplines. 


III. — DYNAMIQUE DES GROUPEMENTS 


Les tests vides disparaissent en général assez vite dans les sols pourvu 
que le milieu ne soit pas réducteur. Il n'est donc pas possible de reconstituer 
par l'examen de tests subfossiles, comme cela se pratique dans les tourbes, 
l'histoire du peuplement d'une station donnée. On en est réduit à recourir à 
des procédés indirects. 

On pourra par exemple, en considérant la population dans l'absolu, poser 
comme hypothése de travail que l'évolution se fait vers un climax, de telle sorte 
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que les ensembles spécifiques, disparates au début, atteignent progressivement 
une certaine homogénéité. . 

On pourra aussi, sachant que la disparité des pédotypes entraine celle des 
associations, étudier les paramétres internes dans des sols pris à divers degrés 
d'évolution. "e mn, 

Examinons le premier point de vue. S'il y a tendance générale à l'unifor- 
misation de la population, on doit observer dans la série la décroissance du 
coefficient de variation : 


iE 
x N-1 


des paramétres internes. 


Choisissons par exemple le paramétre % F (pourcentage de Filosa) ; le 
classement des associations suivant les valeurs décroissantes de V donne la 


liste: - . "T^ ME 

rang No de l'association rang N° de l'association 
1 XXVI 14,5 V 
2 XXV 14,5 XX 
3 III 16 XXII 
4 XXIII 17 IV 5 
5 XXI 18 XIII , 
6 XI: 19 XVI i 
7 IT 20 XIV 
8 XIX 21 IX 
9 I 22 XII esee 
10 VII 23 XV 
11 XVII ^"-—- 24 VIII 
12 XVIII- 25 XXIV 
13 VI 26 X 


Sans référence au milieu, cette liste, établie sur des données purement 
biocénotiques est parfaitement inintelligible. Mais elle prend toute sa valeur 
lorsqu'on fait entrer en ligne de compte les biotopes habituels des associa- 
tions. On constate alors que les valeurs élevées de V correspondent à des 
groupements de sols jeunes et discontinus (sols squelettiques ou facies de 
type « sol sous plantes isolées sur rochers »). Les faibles valeurs de V carac- 
térisent les associations de sols évolués, riches en humus, et souvent « analo- 
gues » (sols de pelouse, sols forestiers). 

La deuxiéme méthode rejoint celle que j'ai envisagée à propos du climax 
des faciés : on tentera d'établir des séries de groupements appartenant à des 
biotopes pris à des degrés d'évolution différents. Les grandes lignes de cette 
évolution sont évidemment celles que nous avons envisagées à propos des 
faciés. 

Les associations des sols jeunes différent fortement suivant la nature de 
la roche-mére. De plus, on peut constater une disparité en fonction de l'expo- 
sition : il y a plus de variantes dans les stations de soulane, exposées à des 
conditions hydriques et thermiques extrémes, que dans les stations d'ombrée. 
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SUBSTRAT CALCAIRE SUBSTRAT NON CALCAIRE 
5Lu:c Ko ġġ occ UA ALLG GI pí  — _ _ ______QÁÉ € e 
Soulane Ombrée Soulane Ombrée 
Sols jeunes et i 
discontinus Assulinetum 
Arcelletum muscorum 
arenariae Heleoperetum 
CENTROPYXIDETALIA | PARRA SOLTAR Nebeletum 
humicolae 
Plagiopyxidetun 
intermediae Centropyxide tum 
| vandeli 
Centropyxidetum Corythietum d 
deflandrianae 1 
minimae Plagiopyridetum 
laviatae 
| . Hyalosphenietun 
insectae 
paradoxae delamarei 
Diplochlamyde tum Plagiopyxidetum 
tinidae bathystomae 
n ^ m f 1 Jt 
Centropyxidetum Euglyphetum 
plagiostomae cuspidatae 


Schwabie x ce Euglyphetum Eo 


terricolae m 
¿A tuomasi 


- 


" heleuglyphetum 
Geopyxelletum ME yP 
sylvicolae i | 
E Plagiopyxide tun Centroryxidetun 
penardi aerophilae 
Pseudawerint- sphagnicolae 
zewietum - 
calcicolae I UO S 
PLAGIOPYX]DETALIA Trinenetum 
Sols évolués a 
et continus 
Fic. 156. — Schéma général de la dynamique des associations 


Les associations dans lesquelles l'homogénéité est la plus faible sont celles des 
sols discontinus. L'ensemble correspond sensiblement à l'ordre Centropyxi- 
detalia. 

Dans les sols évolués, les différences entre les ensembles spécifiques nor- 
maux des associations tendent à s'estomper. Le terme est atteint dans les sols 
trés évolués de pelouse ou de forét dont les espéces sont à peu prés les mémes 
quelle que soit la roche-mére. Le terme de l'évolution est représenté par le 
Trinemetum. L'ensemble correspond à l'ordre Plagiopyxidetalia (fig. 156). 

Dans ses grandes lignes, la constance du peuplement-climax parait vérifiée 
sur une aire extrémement étendue. Des récoltes effectuées en Angola, en Argen- 
tine, montrent des Plagiopyxidetalia tout à fait comparables à ceux qui, en 
France ou en Afrique du Nord caractérisent les sols évolués humifères. 


CHAPITRE V 


ROLE DES THECAMOEBIENS 
DANS LA BIOLOGIE DES SOLS 


L'étude des interactions entre les Thécamoebiens et les organismes édaphi- 
ques sous-entend la pratique d'examens in situ sur le vivant. On en concevra 
aisément la difficulté, sachant que, par surcroit, cette recherche doit s'effec- 
tuer en milieu aquatique. On en est réduit le plus souvent à procéder par 
recoupement, ce qui explique l'état fragmentaire des résultats que je vais 
présenter. 

Les groupements susceptibles d'entrer en interaction avec les Thécamoe- 
biens ont été envisagés dans le Second Chapitre. J'étudierai briévement leurs 
rapports éventuels avec les Testacés. 


rn 


I. — INTERACTION AVEC LES BACTERIES 
e 

Les Thécamoebiens phagocytent de nombreuses Bactéries et ces dernières 
doivent jouer un róle non négligeable dans la nutrition des Rhizopodes. 

Les agronomes admettent qu'il existe un certain antagonisme entre les 
Bactéries et les Amibes du sol; une grande richesse en Amibes a parfois été 
mise en relation avec le caractére infertile de certaines terres (Ecole de 
Rothamstead ; DUCHAUFOUR, Ph. 1960). Cette remarque reste-t-elle valable en ce 
qui concerne les Thécamoebiens ? On serait tenté de répondre par l'affirmative 
car dans les sols acides qui possédent une faune Thécamoebienne variée, les 
Bactéries sont peu nombreuses alors que-les biotopes à activité bactérienne 
intense se comportent, vis-à-vis des Thécamoebiens, comme des milieux 
extrémes. 

On pourrait envisager le probléme sous un autre angle. Il n'est pas 
impossible que dans les sols jeunes dont le peuplement thécamoebien est 
caractéristique du substrat, la microflore soit une des causes intermédiaires 
de cette individualité. On peut concevoir une sélection par les Bactéries de 
substances déterminantes pour la présence de telle ou telle espéce thécamoe- 
bienne ; en quelque sorte, la modification de la solution du sol par suite de 
lactivité bactérienne entrainerait celle du peuplement rhizopodique. Mais 
alors pourraient s'exercer des phénoménes de prédation de la part des Thé- 
camoebiens. Entre tous ces phénoménes doit exister une légalité récurrente ; 
les effets se répercutent sur le peuplement dont la modification devient cause 
du changement pour l'effet primitif. 
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Il ne s'agit pour le moment que d'une hypothése, mais il semble que, par 
recoupement, on puisse la vérifier en partie. 

Les travaux récents d'écologie bactérienne (LAVERGNE, D. 1956, 1957, 1958, 
1960) montrent que, suivant le type pédologique, le métabolisme microbien se 
réalise « quantitativement et qualitativement suivant des modalités diverses ». 
Ces modalités constituent le pédobiotype de LAVERGNE, et dans 80 96 des cas, 
elles sont spécifiques de la station écologique (LavERGNE, D. 1956). Or, il existe 
entre les pédobiotypes de D. LAVERGNE et les groupements que j'ai décrits une 
certaine relation. 

A propos des recherches poursuivies Y dris la forét domaniale de la Grési- 
gne (Tarn), D. LAvERGNE (1957) a formulé à propos de l'activité microbienne 
les remarques suivantes : 


Cette activité « diminue progressivement au fur et à mesure que l'on passe 
des stades initiaux d'une série aux stades terminaux ». « Elle s'affaiblit aussi 
au fur et à mesure que l'on passe de groupements nettement xérophiles à des 
groupements qui le sont de moins en moins. » Ces deux résultats paraissent 
liés à l'importance de l'insolation : « l'activité microbiologique est d'autant 
plus forte qu'elle est plus élevée ». 


Or, en ce qui concerne les Thécamoebiens, on peut d'ores et déjà énoncer 
les règles suivantes : 


— L'activité thécamoebienne croit progressivement au fur et à mesure 
que l'on passe des stades initiaux d'une série aux stades terminaux. La popu- 
lation devient à la fois plus riche et moins dissymétrique, mais les espèces ne 
sont plus les mémes. De l'ordre Centropyxidetalia, on aboutit à l'ordre diri 
pyxidetalia. 


— Pour un substrat donné, le spectre spécifique change selon qu'il s'agit 
de milieux xérophiles ou de milieux humides. 

I] semble bien y avoir, en gros, deux biocénoses dont l'activité varie de 
facon inversement proportionnelle, mais la nature de la liaison entre ces deux 
phénomènes nous échappe encore. 


II. — INTERACTION AVEC LES CHOMPIGNONS 
Ouid A la DS IA MAR JA BA c C F2 A2. ou Ata E 

De nombreux fragments de thalle entrent dans la constitution de certains 
tests, surtout chez les espèces inféodées aux humus très organiques dans 
lequels les éléments minéraux ne sont disponibles qu 'en faible quantité (Cyclo- 

pyxis ambigua, Trigonopyxis arcula). 

On a décrit un certain nombre de Champignons parasites de Rhizopodes : 
il s'agit souvent de Chytridiales. Amoebophilus parasite des Amibes de la 
famille des Chaosidae ; Sphaerita attaque indifféremment plusieurs espèces 
d'Amibes, de méme que Nucleophaga. 

C. DRECHSLER a décrit des Champignons qui capturent les Amibes au 
moyen de filaments adhésifs : ils appartiennent à l'ordre des Zoopagales. 

Ces Champignons s'attaquent également aux Thécamoebiens. Cochlonema 
cylindricum parasite Euglypha denticulata (DRECHSLER, C. 1937) ; Zoopage try- 
phera exerce son activité contre Geococcus (— Cryptodifflugia) vulgaris ; 
Dactylella passalopaga capture cette derniére espéce ainsi que Euglypha laevis 
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en introduisant des ramifications mycéliennes dans l'ouverture du test 
(DRECHSLER, C. 1936). 

Toutes les Zoopagales sont des parasites obligatoires, et plusieurs espéces 
peuvent étre hébergées par le méme hóte. Par exemple, Euglypha laevis est 
parasitée par Cochlonema pumilum (DRECHSLER, C. 1939), Dactylella passalo- 
paga (DRECHSLER, C. 1936) et Zoopage toechospora (DRECHSLER, C. 1947). 

L'importance de cette activité parasitaire n'est pas connue en ce qui 
concerne les milieux naturels, mais en culture les effets paraissent importants ; 
on constate une nette diminution du nombre des Amibes. 

J'ai suivi, chez Plagiopyxis intermedia, le déroulement d'un phénoméne 
qui semble représenter un cas de parasitisme par une Olpidiale (1). 


Fic. 157 à 160. — Parasitisme de Plagiopyxis intermedia par une Olpidiacée (?); 157 : formation d'un 
sporange (?) lobé dans le pré-kyste ; 158 : resserrement des constrictions entre les lobes ; 159 : la 
masse se prolonge par une sorte de tube; 160 : expulsion de spores échinuleuses. Le trait de la 
fig. 157 représente 50 į. 


er 


(1) On pourrait étre également tenté de voir dans ce phénoméne une sorte de sporulation du 
Thécamoebien. 


9—1 
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A lintérieur du pré-kyste on peut distinguer une masse présentant un 
aspect plusieurs fois lobé. Les lobules sont réunis par un pédicelle d'abord 
large (fig. 157). Une heure aprés, les constrictions sont devenues plus étroites 
(fig. 158). Six heures aprés, la masse lobée s'allonge en une sorte de tube 
(fig. 159) par lequel sortent un grand nombre de spores jaunes, à paroi 
épaisse et d'aspect échinuleux qui se répandent autour du test en passant 
par le pseudostome. Leur diamétre est de 4 y (fig. 160). Il n'a pas été possible 
de suivre le sort de ces spores. Aprés la déhiscence de cette sorte de sporange, 
rien ne subsistait plus de la masse cytoplasmique du Rhizopode. 


III. — INTERACTION AVEC LES ARTHROPODES 


On a signalé la présence de tests de Thécamoebiens sur le tégument de 
divers Acariens (CHaRDEz, D. 1960 c). Cet auteur envisage l'éventualité d'un 
transport des théques sur des étendues assez grandes. 

Il est possible que des Arthropodes endogés se nourrissent de Théca- 
moebiens, mais aucune observation précise n'a encore été faite en ce domaine. 


* 
** 


Le róle des Rhizopodes dans le cycle biologique édaphique est donc encore 
bien obscur. Il n'est pas impossible que les Thécamoebiens se comportent en 
antagonistes des Bactéries, modifiant ainsi le chimisme du sol. Mais le fait que 
ces deux groupes semblent avoir une distribution inversement proportionnelle 
n'implique pas obligatoirement une interaction de cet ordre. Il peut simple- 
ment s'agir de deux phénoménes en corrélation positive et en corrélation néga- 
tive avec un autre ensemble de facteurs. 

L'enrichissement des sols en matière organique par les Sbionedes est 
certainement négligeable. La densité en Thécamoebiens est en général trés 
faible. M. S. GHILAROV (1955) cite pour 1 hectare de sol forestier, un poids de 6 
à 8 kgs de Testacés, ce qui est fort peu, et laisse penser que le róle des Théca- 
moebiens dans le cycle trophique des sols doit étre relativement discret. 

. Mais il serait prématuré de prendre une position dans ce domaine encore 
trop peu connu. g 


CONCLUSION 


Au terme de ce travail, dont on trouvera plus loin un bref résumé, bien 
des problémes restent en suspens. Cependant, je voudrais insister sur quel- 
ques notions nouvelles que nous apporte l'étude des Thécamoebiens du sol 
et sur les enseignements qui en découlent. 

On doit, avant tout, éviter de perdre de vue la nature fonciérement aqua- 
tique des Thécamoebiens.-Le sol représente pour ces Protozoaires, je l'ai 
souligné à maintes reprises, un milieu que l'on peut qualifier d'extréme si 
on le compare au biotope originel du groupe. Pour pouvoir subsister dans un 
tel milieu, les espéces ont eu à faire face à une série d'impératifs d'ordre 
biologique, dont les deux principaux découlent du caractére temporaire et de 
la nature pelliculaire de l'eau disponible. Seules quelques familles ont réussi 
à s'adapter à ce milieu. J'en ai dégagé plus haut les caractéristiques : modifi- 
cation du pseudostome, sole ventrale, lame ventrale, pseudopodes particu- 
liers, pré-kyste, qui constituent autant de notions nouvelles. Doit-on voir 
dans ces caractères une conséquence de l'action:du milieu, ou s'agit-il de 
structures préexistantes, prophétiques, ayant secondairement permis l'éta- 
blissement des espèces dans le biotope nouveau que constituait le sol ? On ne 
le saura sans doute jamais avec certitude. 

Mais ces structures — ou adaptations xéromorphes, suivant le point de 
vue que l'on aura adopté — sont telles qu'elles régissent en quelque sorte 
toute l'éthologie et toute la biologie de l'individu. Dés lors, il devient difficile 
d'étudier le groupe sans tenir compte du milieu qui l'héberge. 

Or, chez les Thécamoebiens, la facilité de dispersion due à l'enkystement 
et à la faible taille élimine d'emblée les facteurs de nature géographique ou 
historique, qui viendraient perturber les relations entre les organismes et le 
milieu. L'observation de ces interactions peut s'effectuer avec infiniment plus 
de précision que dans la plupart des autres groupes; il faut tenir compte, 
toutefois de certaines restrictions relatives à la nature de ces interactions, et 
que j'examinerai plus loin. 

Les méthodes mathématiques sont certainement les seules qui permettent, 
dans l'étude des relations entre espéce et milieu, de cerner de plus prés la 
vérité. Elles s'imposaient d'ailleurs dans le cas présent en raison du nombre 
trés élevé de données de départ. Celles que j'ai utilisées sont, semble-t-il, nou- 
velles en ce domaine bien que basées sur des notions mathématiques classi- 
ques. Indépendamment de la facilité qu'elles apportent dans le traitement de 
l'information, elles offrent un certain intérét heuristique. Je citerai seulement 
la construction de « structures », la recherche des composantes de ces struc- 
tures, la mise en évidence de corrélations, l'expression de notions que l'écolo- 
giste percevait intuitivement mais qu'il lui était impossible d'utiliser dans des 
comparaisons puisqu'elles n'étaient pas quantifiées ; c'est par exemple le cas 
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du caractère plus ou moins extrême d'un milieu, de l'affinité espèce-espèce et 
espéce-facteur. 

A l'exception de mes publications postérieures à 1959, aucun travail d'éco- 
logie et de biocénotique n'avait été fait sur les Thécamoebiens des sols. 

Les notions exposées dans les Chapitres III et IV sont donc nouvelles. Il 
semble qu'on puisse cependant les étendre à l'ensemble des Thécamoebiens et, 
sans doute aussi, aux Rotifères subaériens et aux Tardigrades. On en retiendra 
les points essentiels suivants : 

La distribution des espéces se rapproche beaucoup plus de celle des Végé- 
taux que des distributions mises en évidence par les écologistes chez la plupart 
des Métazoaires. Ce fait m'a incité à adopter, dés 1959, la terminologie phytoso- 
ciologique pour désigner les groupements de Thécamoebiens. 

Les facteurs prépondérants sont de nature physico-chimique, plus exacte- 
ment, édaphique. Il est aisé de montrer, au moyens de méthodes mathémati- 
ques appropriées, leur intervention dans la distribution des espéces. De méme, 
si, en partant de données purement biocénotiques,.on met en évidence au 
moyen de l'analyse multifactorielle un certain nombre de Facteurs assimilables 
à des caractéristiques édaphiques concrétes, on devra voir là une preuve sup- 
plémentaire de l'influence de ces dernières dans l'écologie des espèces. 

Les facteurs climatiques ne paraissent jouer qu'un róle peu important. 

La nature profonde des relations entre l'espéce et le milieu mérite quel- 
ques remarques. Ces rapports peuvent, en gros, se ramener à deux modalités 
extrêmes : l'ubiquité et l'inféodation. 

Chez les Métazoaires, l'ubiquité, propre aux espéces eurytopes, traduit en 
fait une autonomie élevée, c'est-à-dire une liaison stochastique faible éntre 
animal et milieu. L'inféodation, propre aux espéces sténotopes, est une consé- 
quence de l'absence ou de la perte secondaire de l'autonomie. On l'observe par 
exemple chez les troglobies oú, comme chez « tous les représentants des lignées 
sénescentes (le) pouvoir d'auto-régulation s'est considérablement réduit » 
(VANDEL, A. 1963). | 

Dans le groupe qui nous occupe, point de milieu intérieur garant de 
l'autonomie des individus : la cellule ne peut vivre que dans certaines condi- 
tions du milieu extérieur ; le fait méme de l'enkystement témoigne de l'absence 
de processus régulateurs. 

On est alors en droit de se demander si les termes d'ubiquité et d'inféoda- 
tion conservent la méme valeur dans l'ensemble du régne animal, des Méta- 
zoaires jusqu'aux Unicellulaires. 

Considérons une espéce thécamoebienne que l'on rencontre dans des types 
de sols trés variés. N'envisageant que sa présence, nous pourrons, à juste titre, 
la qualifier d'ubiquiste. Mais il peut se faire que cette espéce n'entre en activité 
que lorsque le sol se trouve dans un état chimique particulier, fait qui d'ailleurs 
peut fort bien ne survenir que trés rarement. Imaginons un sol alcalin, subis- 
sant, au cours d'une période particuliérement pluvieuse, un lessivage tel que 
la solution du sol se dilue au point de n'étre plus que de l'eau de pluie presque 
pure. Certaines espéces acidophiles, enkystées dans ce sol, pourront alors 
entrer en activité et, si leur pouvoir de multiplication est élevé, elles parvien- 
dront à représenter une fraction non négligeable du peuplement. 

Sommes-nous autorisés à qualifier ces espèces d'eurytopes ? Certainement 
pas, puisqu'en fait elles se comportent comme des sténotopes. 

On devrait donc distinguer ubiquité écologique, basée sur la présence de 
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l'espèce et ubiquité biologique, basée sur celle de l'espèce en activité. La discri- 
mination de ces deux modalités ne laisse pas d'étre difficile ; seule, la première 
a été considérée dans ce travail. Cependant, une longue pratique des relevés 
m'a amené à penser que les Thécamoebiens du sol sont vraisemblablement à 
peu près tous biologiquement sténotopes, même en ce qui concerne les espèces 
que j'ai qualifiées d'ubiquistes dans les chapitres précédents (et qui ne sont 
donc ubiquistes qu'écologiquement). Ce caractère sténotope, d'ailleurs plau- 
sible pour un unicellulaire, reste malgré tout relatif: la marge d'activité de 
la cellule isolée est sans doute incomparablement supérieure à celle que la 
pratique de culture tissulaire met en évidence chez les cellules d'animaux supé- 
rieurs. Si le Protozoaire ne peut contróler le milieu qui l'entoure, du moins 
peut-il, dans une certaine mesure, lui résister. 

Une espéce écologiquement eurytope pourrait donc, en définitive, repré- 
senter une espéce biologiquement sténotope mais à fort pouvoir de multipli- 
cation. Une espéce sténotope écologiquement et biologiquement peut se ren- 
contrer dans des milieux variés, mais sa probabilité de présence y est le plus 
souvent très réduite, à cause de la concurrence des autres espèces. Par contre, 
certaines espéces sténotopes parviennent à dominer dans les milieux extrémes 
en raison, semble-t-il, des processus adaptatifs (sole, plagiostomie...) dont elles 
sont dotées. 

On est donc amené à envisager, chez les Thécamoebiens, des relations non 
du type déterministe mais de nature stochastique, avec toutefois une corréla- 
tion élevée, entre la cellule en activité et le milieu. Et, comme corollaire, on 
doit pouvoir estimer, compte tenu des composantes du milieu, la probabilité 
de présence de certaines espéces. | 

De cette « prévisibilité », il m'est arrivé de faire, à maintes reprises, 
l'expérience : recevant des échantillons de sol en provenance de divers points 
du globe, je me suis souvent essayé à pronostiquer la composition faunistique 
en ayant pour seules données la nature de la roche-mére, le pH et l'aspect de 
la terre (ce que l'oeil juge globalement est en fait une concrétisation du com- 
plexe stationnel); les prévisions s'avéraient presque toujours exactes. Cette 
possibilité découle aussi du cosmopolitisme des espéces. Alors que, chez la plu- 
part des Métazoaires, une liaison forte (et, à la limite, fonctionnelle, détermi- 
niste) entre l'animal et le milieu est cause d'endémisme, ici, comme d'ailleurs 
chez les Rotifères, les Tardigrades, et peut-être aussi chez les Nématodes éda- 
phiques, l'état quiescent, en éludant les conditions défavorables permet, si 
j ose dire, une autonomie passive. Et cet enkystement, joint à la faiblesse de la 
taille, a pour conséquence une dispersion mondiale, avec, notamment, la pos- 
sibilité de peupler les milieux discontinus. 

Aucun autre groupe que les Thécamoebiens et ceux que je viens de citer, 
ne permet de mieux dissocier les deux notions d'ubiquité et de cosmopoli- 
tisme : peu ubiquistes mais cosmopolites, les Thécamoebiens (avec les réserves 
que j'ai avancées plus haut, concernant les espéces qui s'enkystent difficile- 
ment et les espéces de profondeur) se révelent d'excellents indicateurs écolo- 
giques mais de fort mauvais indicateurs géographiques. 

Cette régle connait naturellement des exceptions: certaines espéces peu- 
vent faire défaut dans des milieux qui, selon toute prévision, devraient les 
héberger. Mais la considération de ces exceptions est, comme d'habitude en 
zoologie, riche d'enseignement. i 

Elles s'expliquent en effet-facilement si l'on considère que l'apport des 
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espèces dans un sol donné revêt un caractère aléatoire ; le phénomène pré- 
sente deux cas possibles : ensemencement ou non ensemencement. Les fac- 
teurs qui régissent l'ensemencement sont sans doute nombreux et complexes : 
j'ai cité plus haut le vent, l'eau, les animaux, et il ne faut pas mésestimer le 
rôle du temps. Ainsi, l'activité de l'espèce est en interdépendance assez grande 
avec les facteurs du milieu, mais sa présence est bien un phénomène aléátoire. 
Cette derniére notion est à la base d'une grande partie de ce travail. 

Compte tenu de ce double aspect des espéces, il parait séduisant d'envi- 
sager l'usage pratique des critéres écologiques — et, par conséquent, des cri- 
tères biocénotiques, le milieu thécamoebien étant lui-même en rapport de 
probabilité avec le milieu écologique — dans la définition méme des especes. 
G. DEFLANDRE l'avait remarquablement pressenti, qui écrivait dés 1937: « On 
se trouve alors amené à considérer certains Thécamoebiens comme caractéris- 
tiques de divers milieux biologiques, et, conséquemment, à introduire dans 
la discrimination des espéces une part de caractéres qui semblent directement 
induits par l'écologie ». ' 

Pour évaluer la valeur des critéres écologiques-spécifiques, il me parait 
intéressant de les comparer brièvement aux critères communément admis. 
Les critères morphologiques et génétiques peuvent être qualifiés d'internes, 
car inhérents à l'individu. Les critères écologiques sont, eux, externes puisque 
propres au milieu. Mais en fait, ce que l’on juge par leur truchement, c'est la 
réponse des individus aux conditions extérieures, c'est l'amplitude écologique 
de ces individus vis-à-vis de certains facteurs. Leur nature n'est donc pas si 
profondément différente qu'il apparaît au premier abord. De plus, en tant 
que sommation de nombreux cas individuels, ces critères spécifiques condui- 
sent à traiter l'espèce comme un phénomène statistique. E 

En quelque sorte, si nous figurons les n critères spécifiques choisis, par 5t 
axes de coordonnées rectangulaires, chaque espéce sera représentée dans 
l'espace de ces axes non par un point mais par un nuage qui traduit la liaison 
souple entre l'espèce et les critères. C'est en somme ce que j'ai fait en calcu- 
lant la marge d'incertitude des facteurs. 

Si les critéres morphologiques (au sens large) paraissent utilisables dans 
tous les groupes avec un bonheur à peu prés égal, on ne peut cependant man- 
quer d'apporter quelques restrictions à l'usage des critéres basés sur l'écologie. 
Pour les premiers, la marge d'incertitude reste dans des limites telles que ces 
critéres conservent toujours leur validité, ce qui avec leur accessibilité, peut 
expliquer leur choix par les premiers taxonomistes ; pour les seconds, la marge 
de variabilité change énormément suivant que l'individu établit des relations 
plus ou moins aléatoires avec le milieu extérieur, donc, suivant son degré 
d'autonomie. 

Une espéce parfaitement autonome serait figurée, dans le systéme des 
facteurs écologiques, par un nuage d'une grandeur incompatible avec une 
diagnose précise. On remarquera cependant que chez les espéces qui tendent 
vers une autonomie plus grande, les critéres physiologiques, tels que ceux 
relatifs à la composition du milieu intérieur, assurent la reléve des cri- 
téres écologiques, en prenant une variabilité interindividuelle de moins en 
moins grande. 

Encore faudrait-il établir une distinction entre les critéres écologiques et 
les critères géographiques, qui sont souvent confondus. Une espèce à auto- 
nomie élevée peut, si elle ne posséde pas des moyens de dispersion, rester 
confinée dans un biotope tel qu'on pourrait la qualifier de sténotope. 
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Il n'en reste pas moins que, dans le groupe étudié ici, comme dans bien 
d'autres à faible autonomie « les critères écologiques donnent de l'espèce une 
image beaucoup plus fidèle que celle qui ressort de son examen morphologi- 
que » (VANDEL, A. 1963). Ils restent cependant moins accessibles que les cri- 
téres classiques, et, lors d'un examen superficiel; pourraient aussi nous 
conduire à ne voir, comme le faisait BICHAT, que « l'instabilité des forces vita- 
les ». En effet, ils voilent chaque espéce d'une zone d'incertitude, variable sui- 
vant le critère que l'on considère. Mais les méthodes statistiques nous permet- 
tront justement de tirer profit de ce désordre apparent. 

La systématique pure, qui a tendance à s'enliser dans une statique 
absolue, semble avoir tout à gagner de la considération statistique de l'espéce. 
On peut imaginer une systématique globale qui mette en jeu non seulement 
des critéres morphologiques, mais encore des critéres écologiques, biocéno- 
tiques et éthologiques. Elle aura naturellement recours aux méthodes statis- 
tiques. Certains déploreront sa perte de certitude par rapport à la systéma- 
tique « classique » mais c'est qu'alors, plus conforme à la réalité, elle tiendra 
compte des aspects changeants de la Vie. 


RESUME 


Le milieu étudié appartient essentiellement aux horizons superficiels des 
sols (A, et A), ainsi qu'à certaines annexes. 

Les espéces sont séparées de leur biotope par un moyen physique, consis- 
tant en un flottage favorisé par allègement des tests au moyen d'un gaz. Le 
dépouillement systématique des préparations permet d'obtenir des relevés, 
caractérisables par leur population (parametres internes) et le milieu dont ils 
proviennent (paramètres externes). Certaines combinaisons de paramètres 
internes permettent d'exprimer sous une forme quantitative les deux premiers 
principes de A. THIENEMANN. 

J'ai rencontré, en milieu édaphique, 116 espèces et variétés, la plupart 
propres aux sols. Le peuplement le plus voisin est celui des Mousses. Les 
grandes lignes en sont : réduction de la taille, aplatissement, perte des appen- 
dices, acquisition d'une sole, de la symétrie bilatérale, microstomie, plagios- 
tomie, cryptostomie. Ces caractères sont en rapport avec la nature pelliculaire 
de l'eau. - 

Les particularités biologiques mises en évidence sont : le phénomène de 
la lame ventrale, celui du pré-kyste, les épiphragmes, l'émission très particu- 
lière des pseudopodes (qui nous permet de penser que la classification actuelle 
n'est plus valable), les kystes multiples (qui permettent d'avancer l'hypothèse 
d'un cycle). 

J'ai également étudié, après avoir discriminé les notions de caractéristique 
et de facteur écologique, l'action des diverses composantes édaphiques sur les 
espèces prises isolément, puis sur l'ensemble des espèces, considéré par le 
truchement des paramètres internes. 

La température intervient peu, de même que la quantité globale d'eau 
reçue. C'est essentiellement la façon dont se présente l'eau (film) qui condi- 
tionne le peuplement. En profondeur, le milieu prend des caractères de plus en 
plus extrêmes, pendant que croît la population des cryptostomes. Les facteurs 
physiques, facilement éludés par l'enkystement, agissent peu. Par contre, les 
facteurs chimiques, que l'amibe doit subir pendant sa période d'activité, sem- 
blent importants : la présence de Ca++, le pH, le taux de Matière Organique, 
le rapport C/N sont de notables facteurs de répartition. 

L'étude globale de la population permet de dégager le concept de 
convergence écologique et de montrer que l’on assiste à une spécialisation des 
types dans les milieux extrêmes. 

L'isolement des facteurs étant une opération artificielle, j'ai été amené à 
considérer globalement le milieu (notion de faciès), à étudier les variations 
du peuplement en fonction du faciès (notion d'indicateurs pédologiques) et à 
définir les faciès extrêmes, continus, discontinus. La dynamique des faciès a 
été envisagée. 
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Le fait de considérer globalement un milieu m'a conduit à représenter ce 
dernier par une structure mathématique dont je me suis attaché à rechercher 
les composantes. Certaines de ces composantes sont identifiables à des fac- 
teurs concrets, et l'une d'elle traduit bien la notion de complexe stationnel 
(ensemble de facteurs édaphiques en interaction). j 

L'affinité des espèces entre elles a été étudiée au moyen de méthodes 
mathématiques, ce qui m'a permis de dégager l'existence d'associations qui 
ont été à leur tour envisagées comme s'il s'agissait d'espéces. Les associations 
peuvent se caractériser de la méme façon que les espèces et se groupent en 
unités hiérarchisables (noyaux d'associations). La recherche mathématique 
des composantes de ces noyaux a permis de définir un certain nombre de Fac- 
teurs hiérarchisés, assez souvent concrétisables, et que l'on peut rapporter à 
des facteurs écologiques connus. La méthode envisagée ici jette donc un pont 
entre biocénotique pure et écologie pure. 

Les mêmes espèces et les mêmes groupements se retrouvent à l'échelle 
mondiale. ` ET ma 

Le rôle des Thécamoebiens en milieu édaphique est certainement dis- 
cret. Certaines interactions avec des organismes du sol (Bactéries, Champi- 
gnons) ont pu étre mises en évidence. | 

Enfin, il est possible d'envisager une définition globale de l'espèce, faisant 
intervenir, en sus des critéres habituels, des critéres de nature écologique. 
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